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11. Johdanto
Arktis-alpiinisten alueiden kasvillisuutta on tutkittu 2000-luvulla globaalien lajisto- ja
lajirunsausmuutosten näkökulmasta (esim. Molau & Alatalo 1998; Loreau et al. 2001;
Klanderud & Birks 2003; Schöb et al. 2009). Ympäristön muutosten on todettu aiheuttavan
globaalin biodiversiteetin heikkenemistä (Butchart et al. 2010). Arktis-alpiinisilla alueilla
ilmaston lämpeneminen on aiheuttanut painetta stressiä sietävään lajistoon (Lesica &
McCune 2004; Lenoir et al. 2008; Gottfried et al. 2012). Arktis-alpiinisen ympäristön
pienipiirteinen vaihtelu saattaa kuitenkin toimia tasoittavana tekijänä ekosysteemin
kokemassa ympäristön muutoksessa (le Roux & Luoto 2014). Paikallisen tason vaihtelu
saattaa säilyttää maisemassa sopivia kasvupaikkoja uhatuille lajeille, mikä korostaa
paikallisen tason eliömaantieteellisen tutkimuksen tärkeyttä (Austin & Van Niel 2011).
Globaalien muutoksien tutkimuksen yhteydessä paikallisten trendien ja mekanismien
selvittämistä on pidetty tärkeänä (le Roux et al. 2013a).
Tässä työssä tutkitaan paikallisen ja alueellisen lajiston välisiä suhteita. Beta-diversiteetti
on kasvimaantieteessä käytetty termi lajiston vaihtelulle. Sillä mitataan lajiston vaihtelua
suhteessa ympäristögradienttiin tai maantieteelliseen etäisyyteen sekä alueellisen ja
paikallisen lajiston suhdetta toisiinsa (Whittaker 1960, 1972). Monien erilaisten käsitteiden
vuoksi beta-diversiteettiä mitataan eri menetelmin (Tuomisto 2010). Beta-diversiteetillä
tutkitaan alueellisen lajiston leviämistä paikallisen tason kasvupaikkoihin (Baselga 2008).
Paikallisen tason tutkimuksissa kokonaisdiversiteetti hajotetaan kolmeen osaan,
alueelliseen ja paikalliseen lajistoon sekä paikallisen lajiston vaihteluun. Alueellinen
diversiteetti koostuu yksittäisen kasvupaikan paikallisesta lajistosta ja alueen sisäisestä
lajiston vaihtelusta jotka ovat toisistaan riippumattomia (Baselga 2010a; Anderson et al.
2011). Beta-diversiteetti mittaa lajirunsauden vaihtelua alueellisen ja paikallisen
lajirunsauden suhteena (Loreau 2000). Beta-diversiteetin avulla voidaan tutkia, mitkä
tekijät säätelevät paikallista lajistoa alueellisten tekijöiden alaisena (Loreau 2000; Virtanen
et al. 2013).
Paikallisen lajiston muodostuminen globaalista lajistosta on monien eri mittakaavatasoilla
toimivien mekanismien kontrolloima (Poff 1997; Huston 1999; Whittaker et al. 2001).
Hierarkia-teoriassa lajisto karsiutuu suppeammaksi siirryttäessä globaalilta tasolta kohti
paikallista, ja lajistoa kontrolloivat muuttujat vaihtuvat pienialaisemmiksi (Pärtel et al.
1996; Austrheim & Eriksson 2001; Whittaker et al. 2001). Alueellista lajistoa määrittävät
2abioottiset suodattimet, geologinen historia, dispersaali ja jääkaudet (Zobel 1992; Pärtel et
al. 1996; Austrheim & Eriksson 2001). Alueellisesta lajistosta lajeja suodattuu paikalliselle
tasolle topografian, abioottisten tekijöiden (Kammer & Möhl 2002; Bruun et al. 2006;
Litaor et al. 2008) ja lajien välisten interaktioiden kautta (le Roux et al. 2013c).
Ympäristön stressi ja häiriöt säätelevät lajiyhteisöä lajien saapumisen ja poistumisen kautta
(Huston 1979). Stressi kontrolloi kasvillisuuden tuottavuutta, joka vaikuttaa lajien välisen
kilpailun ja yksilöiden kuolleisuuden kautta lajirunsauteen. Häiriöt vaikuttavat
lajiyhteisöön muokkaamalla stressitekijöitä ja yhteisön tasapainoa. Häiriöt muuttavat
kilpailusuhteita poistamalla yksilöitä, luomalla tyhjiä ekolokeroita ja vapauttamalla
ravinteita, mikä mahdollistaa lajien yhteiselon (Palmer 1994). Korkein lajirunsaus
saavutetaan keskimääräisen stressin ja fyysisen häiriön alaisena (Grime 1973). Arktis-
alpiinisessa ympäristössä tuotanto on alhainen korkean stressin vuoksi (Callaghan et al.
2004), ja ympäristö on maaperän häiriöiden vuoksi epävakaa (Raup 1951; Walker et al.
2004). Geomorfologisten prosessien on todettu muuttavan kasvupaikkoja, tuhoavan
kasvillisuutta (Jonasson & Sköld 1983; Jonasson 1986; Walker et al. 2004) ja
kontrolloivan paikallista lajistoa (le Roux et al. 2013b; le Roux & Luoto 2014).
Tutkimuskysymykset käsittelevät paikallisten stressi- ja häiriötekijöiden vaikutusta beta-
diversiteettiin. Alueellinen lajisto koostuu tutkimusalueen lajeista, jotka ovat jakautuneet
kasvupaikkoihin paikallisten stressi- ja häiriötekijöiden kontrolloimina (Huston 1999). Jos
ympäristö olisi homogeeninen eikä rajoittaisi lajien leviämistä, jokaisessa kasvupaikassa
olisi sama lajisto, eikä alueen sisällä havaittaisi lajiston vaihtelua (Loreau 2000; Lenoir et
al. 2012). Ympäristön abioottinen vaihtelu ja ekologiset prosessit rikkovat lajiston
yhtenäisyyden (Virtanen et al. 2013), jolloin paikallinen lajisto eroaa alueellisesta. Stressi-
ja häiriötekijät määrittävät, kuinka suuri osa alueellisesta lajistosta leviää yksittäiseen
kasvupaikkaan (Ricklefs 1987). Ympäristön abioottisen vaihtelun vuoksi maisemassa
havaitaan kasvillisuuden beta-diversiteetin vaihtelua (Löffler & Pape 2008).
Beta-diversiteetin vaihtelun aiheuttaa tutkimusalueen sisällä paikallisen lajirunsauden
muutos (Baselga 2010b), mikä korostaa paikallista lajirunsautta kontrolloivia tekijöitä
(Baselga 2008). Paikalliset ekologiset prosessit säätelevät beta-diversiteetin riippuvaisuutta
alueellisesta lajistosta. Jos prosessit karsivat lajeja paikallisella tasolla, beta-diversiteetti
kasvaa alueellisen lajirunsauden mukana. Jos paikalliset prosessit ovat heikkoja, beta-
diversiteetti pysyy vakaana suhteessa alueelliseen lajirunsauteen (Virtanen et al. 2013).
3Tutkimuskysymykset ovat:
1. Mitkä kasvupaikkatekijät selittävät beta-diversiteetin vaihtelua paikallisella tasolla?
2. Vaikuttavatko geomorfologiset häiriöt beta-diversiteettiin?
3. Kuinka voimakkaasti paikalliset prosessit rajoittavat paikallista lajistoa?
Beta-diversiteettiä kontrolloivat eri tekijät kuin paikallista lajistoa (Löffler & Pape 2008).
Paikallista lajistoa määrittävät paikallisten tekijöiden lisäksi alueelliset tekijät, kuten
ilmasto ja maaperän alueellinen vaihtelu (Oksanen & Virtanen 1995; Löffler & Pape
2008). Oletettavasti kasvupaikkojen heterogeniaa luovat tekijät, kuten mesotopografia,
abioottiset muuttujat ja geomorfologiset häiriöt, kontrolloivat beta-diversiteettiä.
Geomorfologisten häiriöiden paikallinen vaikutus kasvupaikkaan voi olla merkittävä
niiden luoman pienimuotoisen abioottisen vaihtelun ja lajiyhteisön häirinnän kautta (le
Roux et al. 2013b). Arktis-alpiinisen ympäristössä havaitaan tiheää lajiston vaihtelua, mikä
johtuu paikallisten kasvupaikkatekijöiden vaihtelusta (le Roux et al. 2013a). Oletettavasti
paikalliset kasvupaikkatekijät ja ekologiset prosessit vaikuttavat lajien leviämiseen
paikalliselle tasolle, mikä näkyy beta-diversiteetin riippuvaisuutena alueellisesta lajistosta.
Tutkimuksessa analysoitiin Suomen Käsivarren Lapista kerättyä ympäristö- ja
kasvillisuusaineistoa. Aineisto on kerätty 21 tutkimusruudukosta, jotka kattavat laajasti
ympäristön abioottista vaihtelua. Kallioperä ja korkeus vaikuttavat ruudukkojen
alueelliseen lajistoon, ja mesotopografia, abioottiset muuttujat ja geomorfologiset prosessit
ruutujen paikalliseen lajistoon. Beta-diversiteettiä tutkitaan muuttujien välisillä
korrelaatioilla sekä monimuuttujamenetelmillä, joista käytetään yleistettyjä lineaarisia
malleja (Generalized Linear Models, GLM) ja yleistettyä regressiovalintapuu -menetelmää
(Generalized Boosted Regression Model, GBM).
1. Arktis-alpiininen ympäristö ja kasvillisuus
Arktis-alpiinisuus kuvaa korkean leveyspiirin ja vertikaalisen korkeuden vaikutuksena
syntyvää bioklimaattista vyöhykettä, joka vallitsee sekä polaarisilla että vuoristoisilla
alueilla puurajan ja jäätikön välissä. Vaikka arktisella ja alpiinisella tundralla vallitsevat
erilaiset kasvuolosuhteet, ovat näillä havaittavat lajistot samanlaisia, ja molemmissa
erityisesti lämpötilaolosuhteet ovat vaativat (Billings & Mooney 1968; Billings 1973).
Arktis-alpiinista ympäristöä leimaa kylmien ilmasto-olojen lisäksi vaihteleva topografia,
joka synnyttää rinneprosesseja ja tiheää kasvupaikkojen vaihtelua (Körner 2003: 35–36).
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sirkumpolaarisesti Jäämerta ympäröiville yhtenäisille mantereille sekä etelämpänä
sijaitseville vuoristoalueille (Callaghan et al. 2004;  Walker et al. 2005). Pohjoiset lajit ovat
mahdollisesti levinneet Keski-Euroopan vuoristoista viimeisen jääkauden jälkeen, mikä
selittää samojen lajien esiintymisen Alpeilla ja Pohjois-Euroopassa (Skrede et al. 2006).
Pohjoisten arktisten alueiden yhtenäiset manneralueet ja samanlainen jäätiköitymishistoria
selittävät lajien laajat levinneisyysalueet (Callaghan et al. 1995).
1.1. Kasvua rajoittavat tekijät
Arktis-alpiinisessa ympäristössä kasvillisuuden perustuotantoa ja kasvilajien leviämistä
rajoittavat fyysisen ympäristön tuottama stressi ja häiriöt. Stressi rajoittaa kasvien
yhteyttämistä, kun taas häiriöt aiheuttavat kasveille fyysisiä vaurioita. Arktis-alpiiniset
kasvit ovat sopeutuneet stressiin, mikä suojaa niitä tuottavampien alueiden
kilpailukykyisten kasvien leviämiseltä (Körner, 2003: 1). Kasvupaikkatekijät jaetaan
niiden vaikutuksen mukaan suoriin, epäsuoriin ja resurssitekijöihin. Resurssitekijät
vaikuttavat suoraan kasvin toimintaan energian, veden ja ravinteiden saannin kautta. Suorat
tekijät tuottavat kasvillisuuden elinolosuhteet, kuten lämpötila, ja vaikuttavat resurssien
saantiin. Epäsuorat tekijät eivät vaikuta kasvillisuuden toimintaan, mutta korreloivat jonkin
suoran tekijän kanssa, esimerkiksi leveyspiiri lämpötilan kanssa (Pausas & Austin 2001).
Tärkeimmät kasvillisuutta rajoittavat tekijät ovat lämpötilaolosuhteet ja kasvukauden lyhyt
kesto (Callaghan et al. 1995; Körner 2003: 1). Arktisilla alueilla lämpötila on alhainen
ympäri vuoden, mutta kesän lyhyt lämpöjakso, jolloin auringon säteily kestää lähes koko
päivän, mahdollistaa kasvien yhteyttämisen. Säteilyn tehokkuutta laskevat auringon matala
sijainti, säteilyn kulkema pitkä matka ilmakehässä sekä pitkälle kesään kestävä lumipeite
(Billings 1987; Callaghan et al. 1995). Kasvukauden kesto ja keskilämpötila ovat
tärkeimmät ilmastomuuttujat kasvillisuuden selviytymiselle (Virtanen et al. 2004).
Kuivuus ja veden saanti rajoittavat kasvillisuuden kykyä yhteyttää (Billings 1987; le Roux
et al. 2013a). Arktis-alpiinisilla alueilla maaperän kosteusolot vaihtelevat loppukesän ja
talven kuivista jaksoista sulamiskauden tulvaoloihin (Callaghan et al. 1995). Arktisilla
alueilla sadanta on pientä, koska kylmät ilmamassat pidättävät huonosti kosteutta.
Alpiiniset alueet ovat pääsääntöisesti arktisia alueita kosteampia korkeampien lämpötilojen
ja vuoristoon nousevien ilmamassojen sisältämän kosteuden vuoksi (Greenland &
Losleben 2001: 19). Haihdunta maaperästä ja kasveista sekä soluhengityksen kautta on
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Losleben 2001: 26; Körner 2003: 121–123). Maaperän kuivuus heikentää kasvillisuuden
ravinteiden saantia, mikä stressaa kasvillisuutta vielä kosteusvajetta enemmän (Körner
2003: 134). Maaperän kosteutta on pidetty merkittävänä tekijänä kasvillisuuden
toiminnalle (Billings & Mooney 1968). Kasvukauden aikainen vedensaanti on tärkein
tekijä kasvillisuuden kokonaistuotannolle (Billings & Bliss 1959). Maaperän kosteuden
laskiessa typen saanti vaikeutuu ja yhteyttäminen hidastuu, minkä seurauksena
kokonaistuotanto laskee (Berdanier & Klein 2011). Maaperän kosteus selittää lämpötilaa ja
pH:ta paremmin lajien levinneisyyttä ja kasvupaikkojen lajirunsautta (le Roux et al.
2013a).
Arktis-alpiiniset alueet ovat usein niukkaravinteisia tai ravinteet ovat muodossa, jota kasvit
eivät pysty hyödyntämään. Hajottajien toiminta on hidasta kylmissä ja kuivissa
olosuhteissa, jolloin suurin osa ekosysteemin ravinteista keskittyy maannoksen sijaan
eläviin ja kuolleisiin kasvin osiin (Shaver & Chapin 1980). Korkea pH parantaa maaperän
puskurikykyä kasvillisuuden tuottamia happoja vastaan, jotka muuten huuhtoisivat
ravinteet syvälle maaperään juurakon ulottumattomiin (Walker et al. 2001a: 276; Körner
2003: 74). pH parantaa kasvupaikan tuottavuutta (Gough et al. 2000) ja nostaa
putkilokasvien lajirunsautta (Vetaas 1997). Maaperän happamuus vaihtelee alueellisesti
kallioperän materiaalin mukaan (Pausas & Carreras 1995) ja paikallisella tasolla maaperän
kosteuden ja lumipeitteen kontrolloimana (Löffler & Pape 2008). Lumipeitteeseen kertyy
merkittävä osa kasvillisuudelle käyttökelpoisista ravinteista ilmakehän laskeuman ja
eroosion kuljettaman aineksen kautta. Osa ravinteista jää kasvien käytettäväksi, mutta
loput huuhtoutuvat pois sulamisvesissä (Walker et al. 2001a: 277; Williams & Caine
2001). Tärkein kasvillisuutta rajoittava ravinne on typpi, joka vaikuttaa etenkin
kasviyhteisöjen tasolla (Bowman & Fisk 2001: 187; Körner 2003: 149).
Maaperän lämpötila vaikuttaa kasvien juurien toimintaan sekä veden ja ravinteiden
saatavuuteen. Kasvien toiminta alkaa kesällä pääasiassa vasta, kun maaperä ja lumi ovat
sulaneet, jolloin maanalainen vesi on hyödynnettävissä ja mahdollistaa ravinteiden saannin
(Walker et al. 1995; Walker et al. 2001a: 287–288). Ikiroutaisilla alueilla maaperä pysyy
syvemmältä jäässä koko kesän, mikä haittaa niiden veden ja ravinteiden saantia, mutta ei
täysin estä kasvillisuuden selviytymistä (Körner 2003: 70).
61.2. Kasvillisuuden erityispiirteet
Arktis-alpiinisen ympäristön perustuotanto on alhainen ympäristön stressin vuoksi, lajien
levinneisyydet ovat laajoja ja populaatioiden koot ovat suuria. Lajit ovat ympäristön
stressin vuoksi hidaskasvuisia ja pitkäikäisiä, ja niillä on matala lisääntymiskyky, minkä
vuoksi arktinen ekosysteemi reagoi hitaasti ympäristönmuutoksiin (Callaghan et al. 1995).
Arktis-alpiiniset putkilokasvit koostuvat ruohoista, saroista, varvuista, tyynymäisistä
kasveista ja metsäisistä pensaikoista (Körner 2003: 18). Etenkin arktisessa ympäristössä
kasvillisuus muodostaa maisemaan laikuittaisen peiton, joka on ympäristömuuttujien ja
topografian tiheän vaihtelun tulosta (Walker et al. 2001b: 272; Körner 2003: 35).
Kasvien matala fontosynteesikapasiteetti tuottaa hitaan kasvu- ja kehitysnopeuden (Grime
2001: 50). Stressin vähentyessä kilpailun rooli kasvaa yhteisön määrittäjänä, jolloin
korkeat ja vaativat lajit menestyvät ja vievät kasvutilaa konservatiivisemmilta stressin
sietäjiltä (Grime 2001: 35). Arktis-alpiinisessä ympäristössä vallitsee hidaskasvuisesta
kasvillisuudesta huolimatta kilpailusuhteita lajien välillä (Virtanen et al. 2013). Positiiviset
suhteet lisääntyvät arktis-alpiinisen alueen sisällä siirryttäessä kohti vähätuottoisempia
kasvupaikkoja (Callaway et al. 2002). Suhteellisen häirityissä kasvupaikoissa menestyvät
nopeakasvuiset ja aggressiivisesti lisääntyvät ruderalit, jotka ovat poistuneet muilta
kasvupaikoilla peittävien lajien kilpailun vuoksi (Grime 2001: 80–85). Voimakkaasti
häirityissä ympäristöissä kasvillisuutta ei kehity kasvupaikkojen tuottavuudesta huolimatta,
koska säännöllinen häiriö tuhoaa vuosikasvun (Kammer & Möhl 2002).
2. Mittakaavamalli
Tietyn kasvupaikan lajisto vastaa fyysisillä ominaisuuksillaan ja kasvu- ja
lisääntymisstrategiallaan kasvupaikan vaatimuksiin (Choler 2005). Eri lajeilla on
ympäristön suhteen erilaiset vaatimukset, mikä luo lajeille esiintymisalueen suhteessa
ympäristömuuttujiin. Esiintymisaluetta kutsutaan eliöiden ekologiseksi peruslokeroksi.
Kilpailu supistaa lajien esiintymistä, mikä synnyttää lajien toteutuneen ekolokeron (Tilman
2004). Lajin esiintymisalueen ulkopuolella muut lajit joko voittavat kilpailussa
tehokkaamman kasvun vuoksi tai selviytyvät karuissa oloissa hitaamman ja
konservatiivisemman kasvustrategian vuoksi. Lajien ominaisuuksien vaihtumista
ympäristön haasteita paremmin vastaaviin kutsutaan vaihtokaupaksi (Loehle 2000).
7Lajien ekolokero-teoriaan perustuen lajit omaavat optimiesiintymisalueen suhteessa
ympäristöön, ja lajien suodattuminen kasvupaikalle on ympäristön kontrolloimaa (Grime
1977; Poff 1997). Lajien suodattuminen alkaa globaalista lajistosta, josta erityyppiset
tekijät suodattavat lajeja kohti yksittäistä kasvupaikkaa (kuva 1). Leveyspiiri ja alueelliset
säteily- ja lämpötilaolot määrittävät biomin lajistoa (Gaston 2000). Maantieteellinen
eristyneisyys, sukkessio ja historia suodattavat biomin lajistoa ja tuottavat alueellisen
lajiston (Pärtel et al. 1996). Lajien siirtyminen edelleen paikalliselle tasolle määräytyy
ympäristötekijöiden, kuten paikallisilmaston, maaperän ja topografian, sekä bioottisten
interaktioiden kautta (Poff 1997; Díaz et al. 1998; Austrheim & Eriksson 2001).
Tietyn tason lajistoon vaikuttavat lajistoa suodattavat tekijät ja edellisen tason lajisto.
Alueellinen lajisto ja paikalliset suodattimet säätelevät paikallista lajistoa ja lajirunsautta.
Lajipooli-hypoteesi tukee laajemman mittakaavatason lajiston vaikutusta alemman tason
lajistoon (Zobel 1997). Lajit leviävät alueen sisällä tasaisesti, eivätkä paikalliset prosessit,
kuten bioottiset interaktiot karsi lajeja paikallisella tasolla (Eriksson 1993). Nolla-
hypootesi korostaa paikallisten prosessien, etenkin bioottisten interaktioiden vaikutusta
paikalliseen lajistoon, jolloin paikallinen lajirunsaus vaihtelee nollan ja alueellisen
lajirunsauden välillä (Pärtel et al. 1996).
Kuva 1. Lajien suodatinmalli, joka alkaa globaalista lajistosta ja etenee eritason
suodattimien kautta paikalliselle tasolle (Ricklefs 1987; Zobel 1992; Eriksson 1993; Pärtel
et al. 1996; Poff 1997; Díaz et al. 1998; Gaston 2000; Austrheim & Eriksson 2001).
3. Paikallinen lajiyhteisö
Lajien karsiutumisen kautta kasvupaikoille muodostuu kasviyhteisö, joka on sopeutunut
ympäristön tuottamaan stressiin ja häiriöön (Grime 1977; Montalvo 1991; Díaz 1998).
8Paikallista lajiyhteisöä muokkaavat lajien saapuminen ja sukupuutot, jotka ovat stressin ja
häiriön säätelemiä (kuva 2; Grace 1999).
Kuva 2. Stressi ja häiriö vaikuttavat sekä positiivisten että negatiivisten mekanismien
kautta kolonisaatioon ja sukupuuttoon. Häiriö tuhoaa yksilötasolla kasvillisuutta, mutta
yhteisötasolla vähentää kilpailua ja tuottaa vapaita kasvupaikkoja. Stressi säätelee
kasvupaikkatasolla perustuotantoa ja lajien välisiä kilpailusuhteita. Matala stressi parantaa
perustuotantoa, lisää lajien välistä kilpailua ja poistaa heikosti kilpailevia lajeja. Korkea
stressi tappaa yksilöitä ja tekee populaatioista epävakaita. Alueellisella tasolla stressi
säätelee alueellista lajistoa, joka vaikuttaa uusien lajien saapumisen todennäköisyyteen
(Grime 1973, 1977; Connel 1978; Huston 1979; Tilman 1981; Grace 1999).
3.1. Stressi
Ympäristön abioottiset tekijät tuottavat resurssit kasvien toimintoihin, ja resurssien
niukkuus aiheuttaa kasveille stressiä, mikä ilmenee perustuotannon heikkenemisenä
(Grime 2001: 7; Körner 2003: 101). Stressi ohjaa lajiyhteisön prosesseja säädellen sekä
perustuotantoa että uusien lajien saapumista (kuva 2). Lajirunsauden ja stressin välinen
yhteys on kuvattu yksihuippuiseksi, jossa korkein lajirunsaus havaitaan keskiarvoisen
stressin alueella (kuva 3; Grime 1973). Tätä mallia kutsutaan keskimääräisen stressin/
häiriön hypoteesiksi (Intermediate Stress/Disturbance Hypothesis). Lajirunsauden
yksihuippuinen muutos johtuu stressin kontrolloiman perustuotannon ja biomassan
vaikutuksesta lajirunsauteen (Grace 1999; Grytnes 2000; Whittaker et al. 2010; Adler
2011). Grimen (1973) ja Hustonin (1979) mukaan korkean stressin alueella hidas
kasvuvauhti ja lajien kuolleisuus pitävät lajirunsauden matalana. Energian, kosteuden tai
ravinteiden niukkuus tuottavat alueellisella tasolla matalan lajirunsauden ja kasviyksilöiden
matalan esiintymistiheyden, jolloin lajien saapuminen on epävarmaa ja yksilöiden
9kuolleisuus korkea. Matalan stressin alueella perustuotanto lisääntyy, jolloin kasvien
välille syntyy kilpailuasetelma resursseista, etenkin valosta (Grytnes 2000) ja biomassa
tuottaa kasveille vesi- ja ravinnestressiä (Grace 1999). Tuotannon kasvaessa kilpailulliset
suhteet lajien välillä lisääntyvät, mikä aiheuttaa lajien sukupuuttoja ja sulkee lajeja pois
kasvupaikalta (Virtanen et al. 2013).
Kuva 3. Perustuotanto, eli stressi ja häiriö määrittävät paikallisen lajirunsauden.
Lajirunsaus on kuvattu väreillä siten, että lajirunsaus laskee tummemmalla sävyllä. Kuvan
keskustasta katsottaessa perustuotannon ja häiriöiden muutokset laskevat lajirunsautta.
Korkealla tuotannon tasolla kilpailu laskee lajirunsauden kohti yhtä dominoivaa lajia.
Matalalla tuotannon tasolla epävakaat populaatiot laskevat lajirunsautta. Matala häiriöiden
taso edistää kasvillisuuden sukkession etenemistä, jolloin kilpailulliset suhteet sulkevat
kasvilajeja pois. Kasvupaikan voimakas häiriö estää kestävän yhteisön kehittymisen ja
laskee lajirunsautta.  Lajirunsauden syntyminen tuottavuuden ja häiriöiden suhteen riippuu
tuottavuuden ja häiriöiden vuorovaikuksesta. Lajirunsauden maksimi siirtyy korkeamman
häiriön alueelle perustuotannon kasvaessa. Korkein lajirunsaus ei muodostu ainoastaan
stressin ja häiriön keskimääräisellä tasolla, vaan myös muilla häiriön ja stressin arvoilla
(Grime 1973; Connel 1978; Huston 1979; Kondoh 2001).
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3.2. Häiriö
Häiriöt tuhoavat kasvuapaikkatasolla kasviyksilöitä ja poistavat lajeja, mikä yhteisötasolla
vähentää kilpailua ja nostaa lajirunsautta (Grime  1973; Taylor et al 1990). Kasvupaikat
kehittyvät ajan myötä kohti yhden lajin dominointia, ellei kasvupaikkojen sisällä tapahdu
muutoksia (Gause 1937; Palmer 1994). Häiriöt poistavat kilpailevia lajeja ja vapauttavat
resursseja, minkä tuloksena kasvupaikan kilpailusuhteet muuttuvat ja kasvupaikkoihin
avautuu vapaita ekolokeroita (Grime 1977; Tilman 1981; Shea et al. 2004). Tällöin yhteisö
säilyy epätasapainossa, jolloin uusia lajeja saapuu ja vanhoja poistuu (Connel 1978).
Yksittäisellä kasvupaikalla korkea lajirunsaus johtuu kahdesta tekijästä: joko aikaisen ja
myöhäisen sukkession eli matalien ja korkeiden lajien rinnakkaiselosta tai heikon kilpailun
säästämistä lajeista (Grime 1973). Lajien rinnakkaiselon lisääntyminen perustuu lajien
erilaisiin ominaisuuksiin ja strategioihin suhteessa häiriöihin (Tilman 1994; Chesson &
Huntley 1997). Voimakas häiriö estää kasviyhteisön kehittymisen, jolloin lajirunsaus
laskee ja kasvupaikka voi jäädä paljaaksi (Huston 1979).
Häiriö tuhoaa kasvustoja, ja sen vaikutus kasvillisuuteen riippuu häiriön intensiteetistä ja
esiintymistiheydestä (Palmer 1994; Grime 2001: 8). Häiriöt voivat olla valikoivia, jolloin
vaikutus kohdistuu vain tiettyihin lajeihin, kuten laidunnus kohdistuu korkeisiin lajeihin
(Austrheim & Eriksson 2001). Häiriöt voivat olla katastrofaalisia ja ei-valikoivia, jolloin
ne tappavat kaikki kasvit niiden fyysisistä ominaisuuksista välittämättä (Palmer 1994).
Häiriöt voivat vaikuttaa eri tavoin saman lajin eri kehitysvaiheessa oleviin yksilöihin.
Maisematasolla häiriöt muuttavat vaihtelevasti kasvupaikkoja ja luovat maisemaan eri
sukkessiovaiheen laikkuja, mikä kasvattaa alueelista lajirunsautta (Harner & Harper 1976;
Palmer 1994). Maiseman heterogenia voimistaa mikrohabitaattien vaihtelua, mikä lisää
erilaiset kasvuolosuhteet vaativien lajien esiintymistiheyttä (kuva 4; Grubb 1977). Häiriöt
estävät kilpailullisten lajien dominoinnin, mikä lisää muiden lajien esiintymisen
suhteellista tasaisuutta (Fox 1981).
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Kuva 4. Tutkimusalueen kattava malli häiriöiden aiheuttamasta tutkimusruutujen välisestä
heterogeniasta. Sukkessio alkaa valkoisesta ruudusta ja etenee harmaan kautta mustaan.
Häiriöt tyhjentävät kasvupaikkoja, ja aloittavat niiden sukkession alusta. Häiriöiden
vaihteleva esiintyminen tuottaa tutkimusalueelle eri vaiheessa sukkessiota olevia
kasvupaikkoja ja lisää alueellista heterogeniaa. Alueellinen lajirunsaus ja kasvupaikkojen
beta-diversiteetti kasvaa, kun alueella esiintyy eri sukkessiovaiheessa olevia kasvupaikkoja
(Roxburgh et al. 2004).
4. Beta-diversiteetti
Diversiteetillä mitataan alueella tai kasvupaikalla esiintyvän kasvillisuuden
monimuotoisuutta (Whittaker 1972). Alueellisen ja paikallisen lajirunsauden tutkimuksissa
on käytetty kolmea diversiteetin mittaria kuvaamaan lajirunsautta ja lajiston vaihtelua.
Alfa-diversiteetti mittaa yksittäisen kasvupaikan lajirunsautta ja gamma-diversiteetti
monista kasvupaikoista koostuvan alueen lajirunsautta. Kasvupaikka mielletään
abioottisten ja bioottisten tekijöiden suhteen homogeeniseksi, minkä vuoksi alfa-
diversiteetti on ekologisen tutkimuksen perusyksikkö (Tuomisto 2010).
Beta-diversiteetillä mitataan lajiston muutoksia ympäristögradientilla ja maantieteellisellä
etäisyydellä (Harrison et al. 1992; Anderson et al. 2011). Beta-diversiteetti lasketaan
kahden kasvupaikan lajistojen eroavaisuutena tai alueellisen ja paikallisen lajiston
suhteena. Yksittäisen kasvupaikan näkökulmasta beta-diversiteetti kuvaa paikallisen
lajiston suhteutumista muiden tutkimusalueen kasvupaikkojen lajistoon. Beta-diversiteetti
mittaa sitä, kuinka erilainen lajisto tai lajirunsaus on yksittäisessä kasvupaikassa kuin koko
tutkimusalueella (Tuomisto 2010). Kasvupaikkojen ja alueellisen lajiston eroavaisuus
mittaa alueellista heterogeniaa (Whittaker 1972). Tässä tutkimuksessa keskitytään
diversiteetin osittamiseen ja tutkitaan, mitkä ympäristötekijät kontrolloivat beta-
diversiteettiä eli paikallisen lajiston osuutta alueellisesta lajistosta.
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4.1. Mittaaminen
Alueellinen lajirunsaus muodostuu kahdesta tekijästä, kasvupaikan lajirunsaudesta ja
lajirunsauden vaihtelusta kasvupaikkojen välillä. Tutkimusalueen beta-diversiteetti
lasketaan kasvupaikkojen keskimääräisen lajirunsauden ja tutkimusalueen lajirunsauden
suhteen (Tuomisto 2010). Yksittäisen tutkimusruudun beta-diversiteetti lasketaan
jakamalla alueellinen lajirunsaus paikallisella lajirunsaudella (Anderson et al. 2011).
β = γ / α
Gamma-diversiteetin jakaminen alfa-diversiteetillä on todellinen alueellisen ja paikallisen
lajiston suhde. Jos kaikki alueen lajit ovat läsnä tutkimusruudussa, beta-diversiteetti
lähestyy yhtä (Tuomisto 2010; Whittaker 1960). Beta-diversiteetti mittaa sitä, kuinka
monta kertaa suurempi alueellinen lajisto on kuin yhden kasvupaikan lajisto (Tuomisto
2010). Teoreettisessa tarkastelussa tutkimusruudut muodostavat paikallisen ja alueellisen
lajirunsauden ristiintaulukoinnissa origosta lähtevän lineaarisesti nousevan suoran alaisen
alueen. Alueellinen lajirunsaus luo ylärajan paikalliselle lajirunsaudelle, mutta
suurimmassa osassa tutkimusruuduista paikalliset prosessit rajoittavat lajistoa (kuva 5;
Ricklefs 1987). Beta-diversiteetin trendin muodostavat joko paikallisen lajirunsauden tai
lajiston muutos. Lajirunsauden muutos perustuu lajiston maantieteelliseen keskittymiseen
ja lajistomuutos lajien liukuvaan vaihtumiseen lajista toiseen (Baselga 2010b).
Kuva 5. Tutkimusruutujen sijoittuminen alueellisen ja paikallisen lajirunsauden suhteen.
Beta-diversiteetti kasvaa siirryttäessä alaspäin lineaarisesti kasvavasta suorasta (Baselga
2010a).
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Beta-diversiteetti on riippuvainen sekä alfa- että gamma-diversiteettiä määrittävistä
tekijöistä (Whittaker 1972). Tarkastelumittakaava ja tutkimusalueen ympäristön laatu
vaikuttavat beta-diversiteetin vaihteluun ja sitä kontrolloiviin prosesseihin (Loreau 2000;
Löffler & Pape 2008; Kraft et al. 2011).
4.2. Mittakaava
Beta-diversiteetti on sidottu tutkimusmittakaavaan, eli tutkimusruudun ja tutkimusalueen
kokoon (Barton et al. 2013). Beta-diversiteetti riippuu siitä, kuinka suuren osan
tutkimusalueesta tutkimusruutu kattaa. Tutkimusruudun kasvattaminen tutkimusalueen
sisällä nostaa keskimääräistä paikallista lajirunsautta, ja beta-diversiteetti laskee
(Srivastava 1999). Tämän seurauksena alueellisen lajiston kasvu siirtyy todennäköisesti
paikalliseen lajistoon (Caley & Schluter 1997).
Laajempi tutkimusalue puolestaan kattaa suuremman osan biomin diversiteetistä, ja alueen
sisältämät ympäristögradientit pidentyvät (Barton et al. 2013). Globaalissa tarkastelussa
beta-diversiteetti laskee tropiikista kohti napoja ja alangoilta kohti vuorenhuippuja. Muutos
johtuu globaalien ja alueellisten tekijöiden aiheuttamasta alueellisen lajirunsauden laskusta
kohti napoja ja huippuja. Globaalilla tasolla tarkasteltaessa paikallisessa lajirunsaudessa ei
tapahdu merkittäviä muutoksia, jolloin paikalliset prosessit eivät vaikuta beta-diversiteetin
jakautumiseen (Kraft et al. 2011). Alueellisessa tarkastelussa alueellisen lajirunsauden
vaihtelu vähenee ja paikallisen lajirunsauden vaihtelu kasvaa suhteessa globaaliin
tarkasteluun, jolloin paikalliset prosessit kontrolloivat beta-diversiteettiä (Löffler & Pape
2008).
4.3. Ympäristön heterogenia
Kasvupaikan kattama osuus alueellisesta lajistosta määrittää beta-diversiteetin.
Homogeenisessä ympäristössä keskimääräinen kasvupaikka kattaa suuren osan
alueellisesta lajistosta, jolloin paikallinen keskimääräinen lajirunsaus kasvaa alueellisen
lajirunsauden mukana ja beta-diversiteetti pysyy vakaana (kuva 6 a; Loreau 2000).
Heterogeenisessä ympäristössä kasvupaikkojen lajisto vaihtelee, ja paikalliset prosessit
määrittävät keskimääräisen paikallisen lajirunsauden. Lajit leviävät ainoastaan niille
suotuisiin kasvupaikkoihin, jolloin alueellinen lajirunsaus kasvaa nopeammin suhteessa
keskimääräiseen paikalliseen lajirunsauteen, ja beta-diversiteetti kasvaa (Loreau 2000;
kuva 6 b). Ympäristön heterogenia tuottaa laikkuisen kasvillisuuden (Harner & Harper
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1976), koska mikrohabitaatit lisäävät erilaiset vaatimukset omaavien lajien esiintymistä
(Barton et al. 2013).
Kuva 6. Tutkimusalueen ympäristövaihtelun vaikutus beta-diversiteettiin. (a)
Homogeenisessä ympäristössä keskimääräinen paikallinen lajirunsaus kasvaa lineaarisesti
alueellisen lajirunsauden mukana, jolloin beta-diversiteetti ei kasva. (b) Heterogeenisessä
ympäristössä alueellisen lajirunsauden kasvu ei tuota keskimääräisen paikallisen
lajirunsauden kasvua, minkä vuoksi beta-diversiteetti kasvaa. Keskimääräinen paikallinen
lajirunsaus saturoituu, eli saavuttaa kyllästymisasteen, josta se ei kasva (Loreau 2000;
Anderson et al. 2011).
Heterogeenisessä ympäristössä alueellisen lajirunsauden kasvaminen ei vaikuta yhtä
voimakkaasti keskimääräiseen paikalliseen lajirunsauteen kuin homogeenisessä
ympäristössä, koska lajit eivät leviä jokaiseen kasvupaikkaan, eikä keskimääräinen
paikallinen lajirunsaus kasva yhtä voimakkaasti kuin alueellinen lajirunsaus.
Keskimääräisen paikallisen lajirunsauden kasvun taantuminen (kuva 6 b) johtuu
ympäristön tuottamista rajoitteista eli stressistä tai lajien välisestä kilpailusta (Grime 1973;
Huston 1979; Huston 1999). Saturaation äärimmäinen raja on kasvupaikan fyysinen koko,
koska tietylle alalle ei mahdu ääretön määrä yksilöitä. Lajirunsaus saturoituu
todennäköisesti jo tätä ennen vakaissa oloissa tai suhteessa sukkessioon ja yhteisötason
resurssien käyttöön (Loreau 2000; Virtanen et al. 2013).
Ympäristön heterogenia vaikuttaa paikallista ja alueellista lajistoa kontrolloiviin tekijöihin
(taulukko 1; Loreau 2000). Vaihtelevassa ympäristössä paikalliset prosessit, kuten stressi ja
kilpailu, kontrolloivat paikallista lajirunsautta, jolloin alueellisen lajirunsauden kasvu ei
nosta keskimääräistä paikallista lajirunsautta (kuva 6 b; Pärtel et al. 1996). Keskimääräisen
paikallisen lajirunsauden saturoituminen ei myöskään vaikuta alueellisen lajirunsauden
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kokoon. Kilpailu ja stressi rajoittavat ainoastaan paikallista lajirunsautta, ja yksittäisestä
kasvupaikasta häviävä laji voi levitä soveliaaseen kasvupaikkaan alueen sisällä.
Homogeenisessä ympäristössä tai tarpeeksi suppealla tutkimusalueella paikalliset prosessit
eivät rajoita paikallista lajirunsautta, ja alueellisen lajiston lajit leviävät tasaisesti
paikalliselle tasolle (kuva 6 a). Alueelliset tekijät säätelevät keskimääräistä paikallista
lajirunsautta, mutta samalla myös paikallisten prosessien vaikutus siirtyy alueelliseen
lajistoon (taulukko 1; Huston 1999). Paikallisten prosessien vaikutus ei ole ainoastaan
positiivinen, vaan lajien kilpailulliset suhteet vaikuttavat negatiivisesti myös alueelliseen
lajistoon (Virtanen et al. 2013).
Taulukko 1. Ympäristön laatu vaikuttaa paikallista (alfa-diversiteetti) ja alueellista
(gamma-diversiteetti) lajirunsautta kontrolloiviin tekijöihin sekä beta-diversiteetin trendiin
(Huston 1999; Loreau 2000).
Ympäristö Diversiteettiä
kontrolloivat muuttujat
Alfa Gamma   Beta
Heterogeeninen Paikallinen Alueellinen Korkea
Homogeeninen Alueellinen Paikallinen Matala
5. Mesotopografia
Arktis-alpiinisen lajirunsauden on todettu olevan yhteydessä korkeuteen, joka säätelee eri
mekanismein lajirunsautta (Rahbek 1995). Fennoskandiassa korkeus kontrolloi alueellista
lajirunsautta ja topografia paikallista lajirunsautta (Bruun et al. 2006; Löffler & Pape
2008). Mesotopografisella indeksillä kuvataan topografian paikallista vaihtelua noin 10–
1000 metrin matkalla, jossa maanpinta vaihettuu mäen harjalta rinteeksi ja siitä laakson
pohjaksi (Billings 1973). Mesotopografia ohjaa tuulen liikkeitä ja tuulen tuottamaa
aineksen liikkumista ja kasautumista. Tuuli kontrolloi lumen viipymistä ja mikroilmastoa,
jotka puolestaan säätelevät abioottisia tekijöitä, kuten maaperän pH:ta, kosteutta ja
lämpötilaa, säteilyä, kasvukauden pituutta sekä maaperän ja kasvillisuuden alttiutta tuulen
ja sen kuljettaman aineksen kulutukselle ja äärilämpötiloille (Walker et al. 1993;
Austrheim & Eriksson 2001; Körner 2003: 47; Choler 2005). Mesotopografia kontrolloi
lisäksi maaperässä tapahtuvia prosesseja, minkä vuoksi eri prosessit esiintyvät
säännönmukaisesti tietyissä osissa mesotopografista indeksiä (Litaor et al. 2008).
Lumigradientti määrittää abioottisten tekijöiden kautta lajien levinneisyysalueet (kuva 7;
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Stanton et al. 1994). Kosteusolosuhteista riippuen kasvillisuusvyöhykkeet voivat esiintyä
lomittain ja asteittain toiseen vaihtuen tai jyrkkien rajojen erottamana nopeasti vaihtuen
(Körner 2003: 30).
Kuva 7. Mesotopografia säätelee lumen kasautumista, mikä kontrolloi monia abioottisia
kasvupaikkatekijöitä. Tiheän ympäristön vaihtelun johdosta kasvillisuusyhteisöt vaihtuvat
lyhyen matkan sisällä. Yhteisömuutoksien vuoksi paikallinen lajirunsaus nousee ja beta-
diversiteetti laskee kohti laaksoa. Kuva on mukailtu versio Billingsin (1973) mallista.
Mallia on muutettu vastaamaan paremmin tämän tutkimuksen tutkimusalueella havaittavaa
mesotopografian ja ympäristön suhdetta (Billings 1973; Walker et al. 2001b: 103–114).
5.1. Abioottinen vaihtelu
Tuuli puhaltaa lunta harjanteelta ja kasaa sitä suojan puolelle rinteen keskiosaan (kuva 7).
Abioottiset gradientit esiintyvät rinteessä lumen kasautumisen ja lumihangen synnyttämän
sulamisveden mukaan (Billings 1973; kuva 8). Lumi säätelee maaperän ja ilman
lämpötilaa. Se eristää maanpinnan lumihangen yläpuolisesta ilmamassasta ja suojaa
alhaisilta lämpötiloilta. Maaperän lämpötila pysyy tasaisena, eikä maaperä roudi yhtä
voimakkaasti kuin lumettomissa paikoissa. Keväällä lumi eristää ilman lämpenemiseltä ja
auringon säteilyltä, minkä vuoksi maaperän lämpötila pysyy lumisissa paikoissa viileänä
pitkälle kesään saakka. Lumen kasautuminen lyhentää kasvukautta lumenviipymäalueilla
verrattuna lumesta vapaisiin alueisiin (Litaor et al. 2008). Rinne vaikuttaa ilmamassojen
liikkeeseen sulamiskautena, jolloin sulavasta lumimassasta vapautuva kylmä ilmamassa
valuu laaksoon ja lyhentää sen kasvukautta (Walker et al. 2001b: 114). Edullisimmat
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kasvualueet mesotopografisella vyöhykkeellä sijaitsevat rinteen harjan ja korkeimman
lumivallin välissä, jossa lumen tuottamat korkeat talvilämpötilat yhdistyvät suhteellisen
pitkään kasvukauteen. Harjanteella vallitsevat vähäisen lumipeitteen vuoksi äärevät
lämpötilaolosuhteet. Talvella maaperän lämpötila laskee nopeasti ja maaperä routii.
Kasvukausi alkaa keväällä aikaisin ja kasvukauden lämpösumma nousee korkeammalle
kuin rinteen alaosassa (Walker et al. 2001b: 116).
Lumen kasautuminen tuottaa laaksoa kohti kasvavan kosteusgradientin (Litaor et al. 2008).
Lumen sulamisvedet ovat tärkeä kosteuden lähde arktis-alpiinisessa ympäristössä ilmaston
kuivuuden vuoksi. Lumihangen sulaminen keväällä ja alkukesästä tuottaa kosteutta
harjanteen alapuolisille alueille (Billings 1973). Sulamisvesien merkitys maaperän
kosteudelle riippuu kasvukauden sateisuudesta. Kuivina vuosina sulamisvedet
kontrolloivat maaperän kosteusoloja, ja kosteina vuosina niiden merkitys laskee (Litaor et
al. 2008). Kasvillisuudelle edullisin vyöhyke muodostuu lumen kasautumisvyöhykkeen
yläosaan, jossa lumikerros tuottaa riittävästi suojaa ja kosteutta, muttei lyhennä liikaa
kasvukautta (Choler 2005; Litaor et al. 2008).
Kosteus- ja lämpötilaolot säätelevät kasvupaikkojen ravinteisuutta. Maaperän sulaminen
kontrolloi ravinteiden vapautumista kasvillisuuden käyttöön (Brooks et al. 1998). Lumeen
sitoutuneista ravinteista jää puolet kasvillisuuden käyttöön (Sievering 2001: 37–38).
Kuolleiden kasvien osien maatuminen on nopeinta kosteissa olosuhteissa, mutta arktis-
alpiinisen ympäristön laaksojen kosteikoissa maaperän vettyminen ja viileä ilmasto
rajoittavat maatumista. Nopeinta maatuminen on lumipenkan yläpuolella, jossa tarvittava
kosteus ja korkeat lämpötilat ylläpitävät maatumista (Seastedt & Vaccaro 2001).
Abioottisten muuttujien luoma stressi kontrolloi paikallista lajirunsautta ja kasvillisuuden
perustuotantoa (Löffler & Pape 2008; Suvanto et al. 2014). Perustuotanto kontrolloi
maatuvan aineksen määrää ja maaperän kosteus ja lämpötila maatumisen nopeutta.
Yhdessä ne kontrolloivat ravinteisuutta, joka on tärkeä paikallista lajirunsautta selittävä
tekijä (Gough et al. 2000). Perustuotanto vaikuttaa lajirunsauteen lajien välisten
kilpailullisten suhteiden kautta (Virtanen et al. 2013).
Lumikerros tuottaa suojaa tuulen ja sen kuljettaman aineksen kulutusta vastaan. Rinteen
harjanteella tuulen kuljettamat jää-, lumi- ja hiekkapartikkelit aiheuttavat abraasiota kasvin
osille. Tuuli myös kuivattaa kasvien osia, mikä aiheuttaa kasvillisuudelle talvikuivuutta
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(Walker et al. 2001a: 298–299). Mesotopografia määrittää geomorfologisten häiriöiden
esiintymistä maisemassa. Häiriöt vaikuttavat yksilöihin suoraan fyysisen vahingon kautta
ja epäsuoraan abioottisten muuttujien kautta sekä yhteisöihin poistamalla lajeja (le Roux et
al. 2013b).
Kuva 8. Lumi kontrolloi abioottista ympäristöä ja geomorfologisten häiriöiden
esiintymistä. Geomorfologiset häiriöt vaikuttavat kasvupaikkatekijöihin ja kasvillisuuden
kehittymiseen. Ravinteet ja maaperän kosteus ovat paikallisella tasolla tärkeimpiä
lajiyhteisöjen kontrolloijia. Kasvukausi ja maaperän lämpötila ovat toiseksi tärkeimpiä.
Tekijät vaikuttavat lajirunsauteen myös perustuotannon kautta. Kasvillisuuteen vaikuttavat
tekijät on jaettu suoriin, epäsuoriin ja resurssimuuttujiin, ja niiden vaikutuksen
voimakkuutta kuvataan nuolen paksuudella. (Billings & Bliss 1959; Billings 1973; Walker
et al. 1993, 2001 b; Taylor & Seastedt 1994; Pausas & Austin 2001; Choler 2005;
Berdanier & Klein 2011; Virtanen et al. 2013).
5.2. Lajiyhteisöt
Mesotopografian vaihtelu tuottaa tutkimusalueella neljä erilaista lajiyhteisöä, joiden lajisto
ja lajirunsaus vaihtelevat (kuva 7). Vaihtelevat ympäristöolot näkyvät kasvillisuudessa
lajiston ja kasvilajien strategioiden vaihteluna (Kudo & Ito 1992). Kasvustrategioiden
vaihtelu näyttäytyy kasvien fysiologiassa, kuten yksilön korkeudessa, lehtien pinta-alassa
sekä siementen massassa (Choler 2005). Lumikerros vaikuttaa etenkin kasvillisuuden
korkeuteen, mikä johtuu pensaiden ja puumaisten lajien positiivisesta reagoinnista
lumikerrokseen (Suvanto et al. 2014).
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Harjanteilla ja tuulen pieksemillä kasvillisuus on niukkaa ja epäsäännöllistä johtuen
kuivista ja lämpötilaltaan vaihtelevista oloista (Walker 2001 b: 108). Routiminen ja siihen
liittyvät maaperän häiriöt, kuten kryoturbaatio ja jääneulat, tuhoavat kasvustoja. Lajit ovat
tyynymäisiä pensaita, joiden lehdet ovat paksut ja ylöspäin suuntautuneet ja ne omaavat
pienen lehtipeiton (Choler 2005). Näin kasvit suojautuvat matalilta yölämpötiloilta sekä
tuulen aiheuttamalta kuivuudelta ja abraasiolta. Pienen lehtipeiton vuoksi ne haihduttavat
vähän, tuotanto pysyy alhaisena (Bowman & Fisk 2001: 178–181; Choler 2005) ja
lajirunsaus matalana (Löffler & Pape 2008). Lakiosan alapuolella kasvuolosuhteet
paranevat lumen tuottaman suojan ja kosteuden vuoksi. Paksu maaperä ja pitkä kasvukausi
mahdollistavat kasvillisuuden täydellisen peittävyyden ja korkean biomassan. Kuivalla
niityllä saattaa yksi laji dominoida yhteisöä, mikä pitää lajirunsauden alhaisena (Bowman
& Fisk 2001: 178–181). Harjanteet ja kuivat niityt ovat ainoat vyöhykkeet, joilla
sulakauden vesisade on tärkeä kosteuden lähde kasvillisuudelle (Taylor & Seastedt 1994).
Kostealle niitylle muodostuu paksu lumikerros, joka tuottaa talvella säännöllistä suojaa,
mutta sulaa suhteellisen aikaisin. Aikainen sulaminen mahdollistaa pitkän kasvukauden, ja
sulamisvedet nostavat maaperän kosteutta (Litaor et al. 2008). Kostealla niityllä kasvaa
heinämäisiä putkilokasveja ja ruohoja, jotka nostavat lajirunsauden korkeaksi (Choler
2005; Löffler & Pape 2008). Häiriöt, kuten laidunnus muokkaavat kosteiden niittyjen
lajiyhteisöä ja vähentävät korkeiden ruohojen dominointia (Austrheim & Eriksson 2001;
Choler 2005). Kosteiden niittyjen edullinen kasvupaikka yhdistettynä keskimääräiseen
häiriöön tuottaa korkean alueellisen lajirunsauden (Litaor et al. 2008).
Kosteaa niittyä seuraa lumipenkka, johon kasaantuu lunta korkeaksi valliksi. Valli sulaa
keskimäärin myöhemmin kuin kostealla niityllä, mutta lumipenkka sisältää voimakasta
sulamisajankohdan ja maaperän lämpötilan sisäistä vaihtelua (Schöb et al. 2009). Tämän
seurauksena kasvillisuus on vaihtelevaa ja omaa piirteitä kosteasta niitystä. Kasvukauden
lyhentyessä kohti laakson pohjaa lajit pyrkivät varmistamaan hiilidioksidin saannin
lyhytikäisillä ja nopeakasvuisilla kasvustoilla (Choler 2005). Suurin osa biomassasta on
maanpäällä kuolleessa aineksessa, mikä johtuu hitaasta maatumisesta kylmässä ilmastossa
(Walker et al. 2001a: 289). Lumivallin kasvillisuus on kasvupaikan kasvukaudesta riippuen
sekoitus lämpimän ympäristön monivuotisia heinälajeja ja kylmän ympäristön yksivuotisia
lajeja (Schöb et al. 2009).
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6. Maaperän ja kasvillisuuden vuorovaikutus
Maisemassa havaitaan vuorovaikutussuhteita geomorfologisten prosessien, maaperän
muodostumien ja ekosysteemin välillä (kuva 9; Naveh, 1982; Swanson et al. 1988).
Maanpinnan muodostumat ja maaperä tuottavat pitkällä aikavälillä asetelman, jossa
geomorfologiset prosessit toimivat. Esimerkiksi vuorten poimuttuminen tuottaa
korkeuserot, joita rinneprosessit tasoittavat. Geomorfologiset prosessit muokkaavat
maanpintaa lyhyellä aikavälillä joko tasoittamalla maanpinnan muotoja tai kasaamalla
pienipiirteisiä muodostumia (Swanson 1988).
Kuva 9. Maanpinnan muodostumat, geomorfologiset prosessit ja kasvillisuus toimivat
maisemassa vuorovaikutteisesti. Maanpinnan pitkän aikavälin muutokset vaikuttavat
geomorfologisten prosessien esiintymiseen. Prosessit muokkaavat lyhyellä aikavälillä
maanpintaa kasaamalla ja kuluttamalla muodostumia. Prosessit vaikuttavat kasvillisuuteen
lyhyellä aikavälillä tuhoamalla kasveja ja pitkällä aikavälillä muuttamalla kasviyhteisöjä ja
luomalla kasvillisuuden vaihtelua. Kasvipeite heikentää monien prosessien
esiintymistodennäköisyyttä (Swanson et al 1988; Hjort & Luoto 2009).
Maanpinnan muodostumat ja maaperä aiheuttavat abioottisten kasvupaikkatekijöiden ja
kasviyhteisöjen vaihtelua (Swanson 1988; Harner & Harper 1976). Topografia kontrolloi
paikallista lajistoa vaikuttamalla abioottisiin kasvupaikkatekijöihin (Bruun et al. 2006).
Topografia aiheuttaa valunnan vaihtelua, joka on tärkeimpiä lajirunsauden kontrolloijia
(Nichols et al. 1998; Hjort et al. 2012). Maaperän geologia ja geomorfologia tuottavat
kasvupaikkojen ravinteiden ja mikrotopografian vaihtelua (Hjort et al. 2012).
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Geomorfologiset prosessit tuhoavat lyhyellä aikavälillä kasvien osia ja tappavat
kasviyksilöitä (Grime 1973; Huston 1979). Pitkällä aikavälillä häiriöt tuottavat maaperän
ominaisuuksien vaihtelua ja edistävät abioottista heterogeniaa sekä avaavat
kasvupaikkoihin vapaita ekolokeroita uusille lajeille (Swanson 1988). Kasvillisuus
vaikuttaa prosessien esiintymiseen negatiivisesti sitomalla maaperää (Hjort & Luoto 2009).
6.1. Maaperänprosessien vaikutus arktis-alpiiniseen kasvillisuuteen
Häiriöt vaikuttavat kasvillisuuden lajirunsauteen ja lajikoostumukseen tuhoamalla kasveja
ja kasvinosia, valikoimalla selviytyviä lajeja sekä muuttamalla ympäristön tarjoamia
resursseja, kuten lämpötilaa, kosteutta ja ravinteita (Grime 1977; Connel 1978; Huston
1979; Tilman 1981; Shea et al. 2004).
Geomorfologisten prosessien seurauksena ympäristöön muodostuu erilaisia kasvupaikkoja
(Walker et al. 2004), jotka kattavat suuren osan arktis-alpiinisen ympäristön vaihtelusta
(Malanson et al. 2012). Prosessit muokkaavat etenkin maaperän kosteusolosuhteita, mikä
muuttaa paikallista lajistoa (Malanson et al. 2012). Prosessit poistavat lajeja kasvupaikoilta
ja sen kautta vaikuttavat kasvillisuuden perustuotantoon (Suvanto et al. 2014). Tuotannon
heikkeneminen ja puumaisten lajien poistuminen vähentää lajien välisiä kilpailusuhteita ja
edistää lajirunsautta (Grytnes 2000; Virtanen et al. 2013). Häiriöiden on todettu
vaikuttavan kasvillisuuteen yhteisötasolla muuttaen lajirunsautta ja lajiston vaihtelua sekä
yksittäisten lajien levinneisyyttä (Nyléhn & Totland 1999; Malanson et al. 2012; le Roux
& Luoto 2014).
Prosessit edistävät lajiyhteisön ja -runsauden temporaalisia muutoksia (Virtanen et al.
2010). Prosessien vaikutus on lajirunsaissa yhteisöissä merkittävämpi kuin lajiköyhissä,
koska korkea lajirunsaus vaikeuttaa uusien lajien saapumista ekolokeroiden ollessa täynnä.
Geomorfologiset prosessit valikoivat lajeja edistäen joidenkin lajien esiintymistä yli
muiden (Randin et al. 2009). Häiriöt suosivat arktis-alpiinisia lajeja suhteessa boreaalisiin
konservatiivisemman kasvustrategian ja paremman stressien siedon vuoksi (le Roux et al.
2013b; le Roux & Luoto 2014).
Erilaisen morfologian omaavat prosessit muuttavat eritavoin kasvupaikkojen kosteus-,
lämpötila- ja ravinnetarjontaa. Prosessit jaetaan terrestrisiin ja fluviaalisiin (le Roux &
Luoto 2014). Veden liikkeen tuottamat fluviaaliset prosessit ja lumenviipymiin
muodostuvat nivaatiot vaikuttavat maaperän kosteuteen ja ravinteisiin ja edistävät
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kasvillisuuden selviytymistä (Walker et al. 1993; Taylor & Seastedt 1994; Schöb et al.
2009). Rinneprosesseihin liittyvä soliflutkio ja pakkasen tuottama kryoturbaatio
muokkaavat etenkin ravinnetasoa (Jonasson 1986). Tuulen aiheuttamat deflaatiopainanteet
heikentävät ravinne- ja kosteusoloja (le Roux & Luoto 2014).
Kuva 10. Kasvupaikkatason tekijät, mesotopografia, häiriöt ja abioottinen ympäristö,
määrittävät, mitkä lajit alueellisesta lajistosta leviävät eri kasvupaikkoihin. Häiriöt
vaikuttavat paikalliseen lajistoon epäsuorasti kasvupaikkatekijöiden kautta ja suoraan
poistamalla lajeja. Paikalliset tekijät kontrolloivat paikallisen lajiston osuutta alueellisesta
lajistosta (Billings 1973; Zobel 1992; Eriksson 1993; Loreau 2000; Choler 2005; Löffler &
Pape 2008; le Roux & Luoto 2014;).
Geomorfologisilla prosesseilla on tärkeä rooli kasvillisuutta määrittävänä tekijänä (le Roux
& Luoto 2014). Paikalliset ekologiset prosessit kontrolloivat arktis-alpiinisessa
ympäristössä beta-diversiteettiä, koska alueellinen lajisto pysyy suhteellisen tasaisena ja
paikallinen lajisto vaihtelee voimakkaasti (Löffler & Pape 2008). Häiriöt säätelevät
paikallisia ekologisia prosesseja (kuva 10).
7. Periglasiaaliset prosessit
Periglasiaalisen ympäristön prosessit liittyvät maaperän jäätymisen synnyttämiin
prosesseihin ja maaperän aktiivisen kerroksen vuoroittaiseen jäätymiseen ja sulamiseen
(French 2007: 5; André 2003). Geomorfologialla on tärkeä rooli arktis-alpiinisen
kasvimaantieteen tutkimisessa, koska siirryttäessä stabiliista metsästä puuttomalle tundralle
maaperä muuttuu herkemmäksi liikunnoille ja vaihtelulle, ja maaperän prosessit ovat
tärkeä ympäristön kasvutekijä (Raup 1951).
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7.1. Routaprosessit
Routaprosessit käsittävät jäätymisen aiheuttaman maa-aineksen liikkeen ja maalajien
lajittumisen. Sitä esiintyy pääasiassa ikiroudan alueella, jolla maaperän aktiivinen kerros
jäätyy ja sulaa vuosittain (French 2007: 140; Bockheim 1998). Routimista ja maa-aineksen
liikkumista esiintyy myös ikiroudan ulkopuolella (Humlum & Christiansen 1998).
Routaprosesseista käytetään termiä kryoturbaatio, jolla viitataan kaikkiin jäätymisen
aiheuttamiin maaperän liikuntoihin (French 2007: 144). Kryoturbaatiota tai
pakkasliikuntoa (frost heave) tapahtuu, kun maaperässä oleva kosteus jäätyy epätasaisesti
kivien eri puolilla aiheuttaen työntövoimaa ylöspäin maanpinnasta. Mekanismi lajittelee
kiviainesta työntäen karkeita partikkeleita ylöspäin ja liikuttaen niitä poispäin
jäätymiskeskustasta (French 2007: 146). Kryoturbaatio synnyttää maaperään kuviomaita,
lajittuneita kivimuodostumia, epätäsmällisiä ja rikkoutuneita horisontteja, rakenteellisia
kerroksia ja orgaanisen aineksen kasautumista (Bockheim 1998; French 2007: 144–146).
Merkittävin kryoturbaatioon yhdistettävä muodostuma on routakuohunta (frost-boil), jossa
maa kuplii ja aineksen lajittuminen synnyttää kivikehän. Routakuohunnan synnyttämät
kivikehät ovat monen pakkasliikunon, pakkashalkeamisen (frost cracking), massaliikunnon
sekä lajitteluprosessien muokkaamia (Walker et al. 2004).
Kryoturbaation esiintymistä kontrolloivat vuosittainen jäätymis-sulamis -sykli, hienon
maa-aineksen sijainti, kasvillisuus ja mesotopografia (Bockheim 1998; French 2007: 142;
Hjort & Luoto 2009). Kryoturbaatiota esiintyy topografialtaan tasaisilla alueilla rinteiden
harjoilla ja laaksoissa rinteiden juurilla (Hjort & Luoto 2009). Lajittuneita muodostumia
syntyy alueilla, joilla on hienoa ainesta (Walker et al. 2004; Hjort & Luoto 2009).
Biomassa ja maaperän orgaaninen aines sulattavat ikiroutaa ja kasvattavat maaperän
aktiivista kerrosta, minkä seurauksena kryoturbaation esiintyminen voimistuu (Walker et
al. 2004). Tundrakasvillisuuden peittävyys vaikuttaa positiivisesti kryoturbaation
esiintymiseen (Hjort & Luoto 2009).
Kryoturbaation tuottamat kummut ja kivimuodostumat luovat mikrohabitaatteja maa-
aineksen laadun, mikrotopografian ja ravinnetarjonnan vaihtelun kautta (le Roux et al.
2013b). Maaperän routimisesta johtuva liike hautaa kasveja ja niiden osia maan alle,
tuhoaa juuria ja muuttaa kasvien mahdollisuuksia veden saantiin (Sigafoos 1951).
Routaprosessit sekoittavat maata, minkä kautta ne nostavat maannoksen pH:ta ja
ravinnetarjontaa verrattuna ympäröiviin alueisiin. Ravinnetaso ja pH ovat korkeimpia
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routakuohunnan keskustassa, josta ne laskevat kohti reunoja (Jonasson & Sköld 1983;
Jonasson 1986).
Kryoturbaatio edistää yksivuotisten lajien esiintymistä. Voimakkaasti routivilla
kasvupaikoilla lajit hyödyntävät kasvukaudella korkean ravinnetarjonnan ja kuolevat
syksyllä (Jonasson 1986). Vähän häirityillä kasvupaikoilla menestyvät puiset pensaat,
joiden juuret kestävät kohtalaisen häiriön. Kryoturbaatio rikkoo maaperän
humuskerroksen, mikä estää ruoho- ja sarakasvien leviämisen (Jonasson 1986).
Kryoturbaation vaikutus lajirunsauteen vaihtelee alueellisesti. Arktisissa oloissa
kuviomaiden kehien keskustoissa vallitsee voimakas häiriö, mikä lisää mikrohabitaattien
määrää ja kasvattaa lajirunsautta (Cannone et al. 2004; Haugland & Beatty 2005).
Kryoturbaation tuottaman paljaan maaperän ja lajirunsauden välillä on havaittu
yksihuippuinen suhde (Nyléhn & Totland 1999). Tämän tutkimuksen tutkimusalueella
kryoturbaatio vaikuttaa vain heikosti lajirunsauteen edistäen arktis-alpiinisia lajeja
boreaalisten kustannuksella (le Roux & Luoto 2014).
7.2. Rinneprosessit
Solifluktio ja rinneprosessit käsittävät rinteiden maa-aineksen liikkeen painovoiman
vaikutuksesta. Solifluktio on hidasta liikettä, jossa routivan maa-aineksen päällä makaa
sulanutta ja sulamisveden kyllästämää maa-ainesta. Keväällä sulaneen massan huokosissa
olevan veden paine vähentää maamassojen välistä sidosta, jolloin sulanut maa-aines valuu
hitaasti rinnettä alaspäin (Harris et al. 1997). Solifluktiota pienempi vuotomaailmiö on
ryömy (frost creep), joka on päivittäisen sulamissyklin aiheuttama (French 2007: 228–
229). Solifluktio näkyy maisemassa rinteeseen syntyneinä terasseina ja kielekkeinä, jotka
puolestaan sisältävät pienipiirteisempiä routaprosesseja. Kielekkeet ja terassit ovat otollisia
vesieroosion kohteita, minkä vuoksi hieno aines on huuhtoutunut pois vanhoilta terasseilta
ja jättänyt jäljelle ainoastaan karkean aineksen ja suuret lohkareet (Johnsson & Billings
1962). Solifluktion tuottamat muodostumat ovat ainekseltaan heterogeenisiä. Aineksen
koko pienenee ja kosteus kasvaa kohti alarinnettä, jossa havaitaan myös ylärinnettä
paksumpi orgaanisen aineksen kerros (French 2007: 231). Solifluktiota kontrolloivat
rinteen jyrkkyys ja suunta, kasvillisuus sekä maaperän paksuus (Hjort et al. 2007; French
2007: 231). Lumipenkan alapuolella sijaitseva osa rinteestä on muita alueita herkempää
solifluktiolle lumesta vapautuvan kosteuden vuoksi (Johnsson & Billings 1962).
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Solifluktio tuottaa vaihtelevat olot rinteeseen ja muokkaa erityisesti kielekkeen kasvuoloja.
Karkean aineksen jäädessä jäljelle valunta voimistuu, mikä kuivattaa kasvupaikkaa.
Kielekkeellä selviävät kuiviin ja häirittyihin oloihin sopeutuneet tyynymäiset lajit, joita
esiintyy myös rinteiden tuulen pieksemillä harjanteilla (Brancaleoni et al. 2003).  Maan
valuminen ei vaikuta ylimpään maaperän kerrokseen, joka pysyy muuttumattomana, minkä
vuoksi kasvillisuus saattaa häirinnästä huolimatta olla monivuotista (Cannone et al. 2004).
Kasvillisuus sitoo maa-ainesta juurakollaan, mikä vaikuttaa negatiivisesti solifluktioon.
Maan valumisen hidastuessa kasvupaikan olot normalisoituvat ja stressatun kasvillisuuden
yhteyteen kehittyy vaativampaa kasvillisuutta (Brancaeloni et al. 2003). Solifluktio on
arktis-alpiinisessa ympäristössä tärkeä paikallista lajistoa muokkaava tekijä (Johnsson &
Billings 1962). Johtuen sen kasvustoa rikkovasta vaikutuksesta solifluktio edistää arktis-
alpiinisa lajeja ja heikentää boreaalisten lajien esiintymistä (le Roux & Luoto 2014).
Jyrkillä rinteillä esiintyy kivivyöryjä, jotka muodostavat rinteen alapuolelle taluksia eli
vyörysorakeiloja, jotka näyttävät kivikoilta (French 2007: 232–233). Talukset koostuvat
karkeasta materiaalista, mikä tekee niistä kasvupaikkoina kuivia, ravinneköyhiä ja tuulelle
alttiita. Tämän vuoksi taluksilla kasvaa vähän putkilokasveja (Brancaeloni et al. 2003).
Satunnaisten tai säännöllisten maanvyörymien hallitsemat rinteet ovat talusten tapaan
stressattuja ja häirittyjä ympäristöjä. Lajirunsaus pysyy matalana ja lajit koostuvat nopeista
leviäjistä, joilla on nopea elinkierto (Brancaeloni et al. 2003).
7.3. Deflaatio
Tuulella on monia suoria ja epäsuoria vaikutuksia arktis-alpiinisessa ympäristössä. Tuuli
kuluttaa ja kasaa sekä lunta että maa-ainesta tuottaen maanpinnan muodostumia ja
vaikuttaen lumen sijaintiin ja sulamisvesien virtaukseen (French 2007: 264–265). Sen
aiheuttama lumen kuljetus pois maakummuilta edistää kryoturbaation toimintaa (Seppälä
1982). Kuivassa ympäristössä tuulen aiheuttamia muodostumia ovat hiekkadyynit ja -
peitteet, lössimaa sekä kulutetut kivipinnat (French 2007: 268–270). Lisäksi tuulen
kuljettama lumi ja maa-aines aiheuttavat kulutusta, eli abraasiota. Arktis-alpiinisessa
ympäristössä tuuli kuluttaa hienoa maa-ainesta kuivilta ja kasvittomilta aloilta ja kasaa sitä
toisaalle aiheuttaen deflaatio-painanteita ja -kumpuja. Tuuli tuottaa deflaatiota etenkin
talvella, jolloin tuulen keskimääräinen nopeus ja kesto ovat korkeimmillaan ja maaperän
ylin kerros on kuivunut ja sen rakenne on löystynyt (French 2007: 268). Tärkeimmät
deflaation sijaintia kontrolloivat muuttujat ovat hienon mineraaliaineksen saatavuus ja
26
maaperän kosteus. Topografian vaikutus on vähäinen. Vaikka rinteen harjalla tuulen
nopeus on korkeimmillaan ja kasvillisuuden peittävyys alhaisimmillaan, deflaatiopinnat
sijaitsevat todennäköisemmin laaksoissa, joissa maaperä koostuu hienosta
glasifluviaalisesta tai biogeenisestä aineksesta (Hjort et al. 2007).
le Roux & Luodon (2014) tutkimuksessa deflaation vaikutus on kryoturbaation tavoin
heikko, mutta erona kryoturbaatioon se vaikuttaa heikentävästi sekä arktis-alpiinisten lajien
että boreaalisten lajien esiintymiseen. Oletettavasti johtuen deflaation vaikeasti
määriteltävästä sijainnista mesotopografisella indeksillä sen vaikutus lajistoon ja
lajirunsauteen ei ole yhtä selkeä kuin solifluktiolla tai kryoturbaatiolla.
7.4. Nivaatio
Nivaatio liittyy rinteillä havaittaviin lumen viipymäpainanteisiin, joista lumi sulaa
ympäristöään hitaammin. Lumen viipymään liittyy monia maaperää kuluttavia prosesseja,
solifluktiota, sulamisveden aiheuttamia rinteen valuntaprosesseja, sulamis-jäätymis -syklin
aiheuttamaa rapautumista sekä lumimassan aiheuttamaa varjostusta. Prosessit yhdessä
kuluttavat maaperään matalia nivaatio-painanteita, jotka voivat olla valunnan suhteen
pitkittäisiä, poikittaisia tai pyöreitä. (French 2007: 224, 238). Nivaation muodostuminen
käynnistyy tuulen aiheuttamasta lumen kasautumisesta. Nivaatiot esiintyvät
suojanpuoleisilla rinteillä, mihin tuuli kasaa lunta riippumatta rinteen suunasta
(Christiansen 1998).
Nivaatioiden sulamisvauhti säätelee niiden alapuolista ja niitä ympäröivää kasvillisuutta.
Kasvillisuus muistuttaa mesotopografisen indeksin lumenviipymäalueen kasvillisuutta
vaihettuen nivaation reunan kuivasta ympäristöstä kohti viimeisenä sulavaa kylmää ja
kosteaa keskustaa (Christiansen 1998). Lumipeitteen kestolla on ratkaiseva vaikutus
paikalliseen lajikoostumukseen (Walker et al. 2001a; Malanson et al. 2012). Nivaatioiden
yhteydessä tulee huomioida maaperän lämpötilan ja kasvukauden vaihtelun lisäksi
pakkasrapautumisen, solifluktion ja fluviaalisen eroosion tuottama vaikutus
kasvillisuudelle. le Roux & Luoto (2014) toteavat nivaation vaikuttavan kryoturbaatiota ja
deflaatiota voimakkaammin lajikoostumukseen ja suosivan arktis-alpiinisia lajeja ohi
boreaalisten.
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7.5. Fluviaaliset prosessit
Fluviaaliset prosessit ovat periglasiaalisessa ympäristössä lyhyestä sula-ajasta ja vähäisestä
sadannasta huolimatta tärkeitä maiseman muokkaajia. Suurimman osan vuodesta
maanpinnalla tai maanpinnan alla havaitaan vähäistä veden liikettä lumen ja routimisen
vuoksi. Keväällä ja kesällä lumet sulavat muutamassa viikossa aiheuttaen lähes tulvaan
verrattavat olosuhteet. Vesisateet virtaavat pintavaluntana, koska maa saattaa pintakerrosta
lukuun ottamatta routia ja kasvillisuus olla niukkaa (French 2007: 248–249).
Periglasiaalisen ympäristön fluviaalinen kuljetus on samaa mittaluokkaa kuin muiden
morfogeneettisten alueiden kuljetus. Periglasiaalisilla alueilla on tarjolla lajittumatonta ja
pakkasrapautumisen hienontamaa glasigeenistä ainesta, joka kulkeutuu uomiin
rinneprosessien kuljettamana (French 2007: 257). Suurin osa sedimenttien kuljetuksesta
tapahtuu kevään sulamiskautena muutaman päivän kestävän valuntahuipun aikana (Beylich
et al. 2005).
Fluviaaliset prosessit liittyvät lumipenkkojen sulamiseen. Ne vaikuttavat muita
kasviyhteisöjä enemmän lumipenkkaan ja sen alapuolella sijaitsevaan kasvillisuuteen. Osa
sulavesipuroista voi jatkaa toimintaansa läpi kesän kunhan lumenviipymät eivät sula
kokonaan pois (Kivinen et al. 2012). Fluviaaliset prosessit kuluttavat rinteisiin ja rinteiden
alapuolelle uomia ja kasaavat sedimenttejä alaviin kohtiin (French 2007: 248–249). Rinne-
eroosio tuottaa maanvyöryjen kaltaisia kasvittomia alueita. Hitaassa virrassa pohjalle
laskeutuvat sedimentit voivat tuottaa häiriötä kasveille haudaten kasvustoja, mutta uudet
sedimentit myös nostavat maaperän ravinteisuutta. Virrat toimivat lajien leviämisväylinä,
jotka mahdollistavat häiriöitä kestävien lajien siirtymisen uusiin kasvupaikkoihin (le Roux
et al. 2013b). Virrat ja purot ylläpitävät arktis-alpiinisessa ympäristössä korkeaa
lajirunsautta liikkumiskäytävän ja kasvupaikan häiriön kautta (Heikkinen 1996).
Fluviaaliset häiriöt ovat tärkeitä yksittäisten lajien levinneisyydelle sekä paikalliselle
lajirunsaudelle (le Roux & Luoto 2014).
8. Tutkimusalue
Tutkimusalue sijaitsee Suomen Lapissa Kilpisjärven biologisen aseman (69°03'N; 20°50'E)
lähimaastossa. Tutkimusruudukot jakautuat viidelle tutkimusalalle: Saana- tunturin laki,
etelä-, pohjois- ja länsirinne sekä tunturin juuri. Tutkimusalat sijaitsevat noin 600–800
mmpy, joka on puurajan yläpuolella (kuva 11). Alue soveltuu erinomaisesti kasvillisuus- ja
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ympäristötutkimukseen jyrkkien kasvillisuusgradienttien (le Roux & Luoto 2014) ja
vähäisen ihmisvaikutuksen vuoksi (Eurola et al. 2003).
Kuva 11. Kilpisjärven tutkimusalue. Tutkimusalojen sijainti on esitetty suhteessa
korkeuteen, metsänrajaan ja kallioperään (Aineisto: Geologinen tutkimuskeskus 2008;
Maanmittauslaitos 1997, 2014).
8.1. Ilmasto
Kilpisjärven ilmasto sisältää merkkejä arktisesta ja boreaalisesta sekä mereisestä ja
mantereisesta ilmastosta (Oksanen & Virtanen 1995). Alueen ilmasto luokitellaan
Köppenin ilmastoluokittelussa sub-arktiseksi (Kersalo & Pirinen 2009). Ainoastaan 50
kilometrin päässä sijaitseva Jäämeri tuottaa kosteutta ja tasoittaa lämpötiloja ympäri
vuoden. Talvella lounaisvirtaus tuottaa Skandien länsirinteille kosteutta, josta osa riittää
satamaan vielä Kilpisjärvelle saakka. Ilmavirtaukset nostavat Kilpisjärven talvilämpötiloja
useammalla asteella verrattuna Itä-Lappiin. Kesällä Kilpisjärvi sijaitsee usein
Tutkimusruudukko
%
Korkeusviiva
Kallioperä
Sedimenttikiviä
Hiekkakiveä ja savikiveä
Mafista metavulkaniittia
Gneissiä ja migmatiittia
Maankäyttö
Vesi
Avomaat
Lehtipuu
Pensaikko
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polaaririntaman pohjoispuolella, mikä ohjaa ilmavirtauksen tuomaan koillisesta viileää
ilmaa (Venäläinen 2004).
Kilpisjärven keskimääräinen vuoden keskilämpötila on -1,9 °C ja se on vaihdellut vuodesta
1951 lähtien -4,4 °C ja -0,5 °C välillä (Pirinen et al. 2012). Vuoden keskimääräinen
sademäärä on 487 mm. Sademäärät kasvavat nopeasti kohti luodetta, ja jo Saanan
länsirinteellä sataa enemmän kuin itärinteellä (Venäläinen 2004). Kilpisjärvellä on havaittu
1980-luvulta lähtien vuosittaisen lämpösumman ja sadannan kasvua (Virtanen et al. 2010).
Kasvukausi kestää Kilpisjärvellä ainoastaan kolme kuukautta kesäkuusta syyskuuhun
(Laine 2004). Lumipeitteen kesto maisemassa on hyvin epäsäännöllistä topografian vuoksi.
Lumenviipymäalueilla lumipeite voi kestää loppukesään asti tuottaen sulamispuroja
ympäristöön (Laine 2004).
8.2. Kallioperä
Kilpisjärven kallioperä on kahden erilaisen kallioperäalueen vaihettumisvyöhykkeellä.
Kaakossa sijaitseva vanha peruskallio on yli 2 mrd. vuotta vanhaa svekofennistä ja osittain
arkeeista kalliota (Eronen 2004). Kilpisjärvelle työntyy luoteesta päin kaledoninen laatta,
joka on ainoastaan 400–450 milj. vuotta vanha. Saana-tunturin tyviosa koostuu vanhasta
happamasta peruskalliosta, mutta sen yläosa koostuu myöhemmin alueelle työntyneestä,
uudesta ja kalkkipitoisesta eli emäksisestä kalliosta (Eronen 2004). Kaledoninen laatta
sisältää ravinteikkaita sedimenttikiviä, jotka tuottavat Saanan rinteille poikkeuksellisen
rikkaan lajiston (Eurola et al. 2003).
Periglasiaaliset prosessit ovat muokanneet maisemaa tasoittaen maanpinnan muotoja ja
hajottaen kiviainesta. Kilpisjärvellä havaitaan taluksia, fluviaalisten prosessien
synnyttämiä kivivirtoja, solifluktion aiheuttamia terasseja ja routimisen aiheuttamia
lajittuneita (karkea aines) ja lajittumattomia (hieno aines) kuviomaita. Lumen viipyminen
kuluttaa maisemaan nivaatioita, joita esiintyy Saanan itärinteellä. Kilpisjärvellä esiintyy
ikiroutaa puuttomalla alueella, missä lumikerros on satunnaista ja routa pääsee maaperään
(Seppälä 2004).
8.3. Kasvillisuus
Kilpisjärven alueen kasvillisuus sisältää vaikutteita boreaalisesta, arktisesta ja alpiinisesta
kasvillisuudesta. Alavilla alueilla esiintyy boreaalisia metsälajeja, mutta siirryttäessä
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tunturien rinteitä ylöspäin boreaaliset lajit väistyvät ja arktis-alpiiniset lajit yleistyvät.
Tunturikoivun (Betula pubescens subsp. czerepanovii) muodostama metsänraja ylettyy
Kilpisjärvellä 600–650 metrin korkeuteen, minkä yläpuolella on puutonta paljakkaa (Väre
& Partanen 2009: 11). Alapaljakka ylettyy noin 850 metrin korkeuteen, johon saakka
kasvillisuus on yhtenäistä ja boreaalisia lajeja esiintyy paikoitellen. Alapaljakan ylärajasta
alkaa keskipaljakka, jolla elää monia alpiinisia lajeja ja kasvillisuuspeite on rikkonainen
(Väre & Virtanen 2001).
Kilpisjärvellä vallitsee monipuolinen tunturilajisto, ja suurtuntureiden alueelta on
kartoitettu 407 putkilokasvilajia (Väre & Virtanen 2001). Ympäristön voimakas
vaihettuminen ja erilaiset habitaatit tuottavat kasvuedellytykset monille lajeille (Laine
2004). Lajistollisesti monipuolisia kasvupaikkoja sijaitsee jokivarsilla sekä kaledonisen
laatan työntöreunojen äärellä, joilla dolomiitti-muodostumat tuottavat ravinteikkaan
maaperän (Väre & Virtanen 2001). Monet lajit saavuttavat keskipaljakalla levinneisyytensä
ylärajan, mutta vielä Haltin huipulla (1328 mmpy.) esiintyy muutamia lajeja (Väre &
Virtanen 2001).
9.  Aineisto
Kasvillisuus- ja ympäristöaineisto kerättiin vuosina 2011–2013. Aineisto koostuu 1 x 1
metrin tutkimusruuduista, jotka muodostavat 8 x 20 ruudukoita. Ruudukkoja on yhteensä
21, jotka jakautuvat Saanan etelä-, pohjois- ja länsirinteille sekä Saanan lakiosalle ja
rinteen juureen (kuva 11). Ruutujen kokonaismäärä on 3360. Pohjoisrinteen ruudukot
tutkittiin vuonna 2011 ja etelärinteen ruudukot 2012. Molemmat tutkimusalat koostuvat
kuudesta ruudukosta. Laki- ja alankoalueen sekä länsirinteen tutkimusalat tutkittiin vuonna
2013, ja tutkimusalat koostuvat kolmesta ruudukosta.
9.1. Kasvillisuusaineisto
Kasvillisuutta tutkittiin työpareina, mikä paransi havaintojen luotettavuutta. Lajisto
määritettiin Suomen Tunturikasvion (Väre & Partanen 2009) ja Retkeilykasvion (Hämet-
Ahti et al. 1998) avulla ja määritys noudatti Retkeilykasvion (Hämet-Ahti et al. 1998)
nimistöä. Tutkimusruuduissa havaittujen lajien peittävyys arvioitiin prosentteina ruudun
alasta. Vähäpeittävät (<0,5 %) lajit kirjattiin peittävyydellä 0,25 %. Kasvillisuuden
kokonaispeitto määritettiin erikseen.
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Beta-diversiteetti laskettiin alfa- ja gamma-diversiteetin suhteena (β = γ/α), jossa alfa on
yhden tutkimusruudun lajirunsaus ja gamma kyseisen tutkimusruudukon lajirunsaus
(Whittaker 1960; Whittaker 1972; Tuomisto 2010; Kraft 2011). Tällä yhtälöllä määritetty
beta-diversiteetti mittaa sitä, kuinka paljon tutkimusruudukossa on enemmän lajeja kuin
yksittäisessä ruudussa, ja kuvaa näin paikallisen ja alueellisen lajiston suhdetta.
Tutkimusruudukot toimivat tutkimusalueina, jotka sisältävät erilaisia habitaatteja ja
kasviyhteisöjä. Niiden lajistoon vaikuttavat alueelliset tekijät, kuten korkeus ja kallioperä
sekä ruudukoiden sisäinen heterogenia (Harner & Harper 1976; Oksanen & Virtanen 1995;
Austrheim & Eriksson 2001; Bruun et al. 2006).
9.2. Ympäristöaineisto
Ympäristöaineiston muuttujat ovat maaperän lämpötila, kosteus ja pH, turvekerroksen
keskimääräinen paksuus, ruudun saama säteily, biomassa, ruudun mesotopografinen asema
ja geomorfologiset prosessit (taulukko 2). Maaperän kosteutta lukuun ottamatta yksi tutkija
määritti muuttujien arvot kaikista ruuduista, millä taattiin mittausvirheen satunnaisuus.
Maaperän kosteuden määritti kaksi tutkijaa, mutta mittauksessa ei havaittu
mittaajariippuvaista virhettä.
Maaperän lämpötila määritettiin jokaisesta ruudusta 10 cm:n syvyydestä digitaalisella
lämpömittarilla (TFX 392 SKW-T thermometer, Ebro Electronic; Ingolstadt, Germany).
Maaperän kosteus määritettiin jokaisesta ruudusta maaperän kosteusmittarilla (FieldScout
TDR 300) kolmella mittauskerralla. Kosteusmittari laski kolmen mittauskerran keskiarvon,
jota käytettiin kuvaamaan tutkimusruudukon kosteutta. Edellisestä sateesta oli kulunut
mittauspäivänä vähintään yksi vuorokausi. Maaperän kosteus laskettiin vuonna 2013
ruudukoista 1–12 uudelleen, ja analyysissä käytetään näitä arvoja. Maaperän pH:n
määritystä varten kerättiin maaperänäytteet rivien A, D ja H ja sarakkeiden 1, 4, 8, 12, 16
ja 20 yhteisistä ruuduista. Jokaisesta ruudukosta saatiin 18 näytettä, mikä tekee yhteensä
378 näytettä. Maaperänäytteiden pH analysoitiin Geotieteiden ja maantieteen laitoksen
laboratoriossa. Ruudukoiden muihin ruutuihin laskettiin arvot interpoloimalla
näyteruutujen pH-arvot. Maaperän turpeen paksuus määritettiin kairalla jokaisesta
tutkimusruudusta. Näytteitä kairattiin kolme, joista tulokseksi laskettiin keskiarvo.
Tutkimusruudun saama säteily määritettiin tutkimusruudun kaltevuuden ja ilmansuunnan
perusteella. Kaltevuus määritettiin ruudun korkeimman ja matalimman kohdan välisenä
korkeuserona (McCune & Keon 2002). Mesotopografia arvioitiin Billingsin (1973) luoman
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järjestelmän ja Bruunin et al. (2006) käyttämän kymmenasteisen luokituksen mukaan.
Harjanteiden huiput saivat arvon 10 ja laakson pohjat arvon 1.
Ruudun kokonaisbiomassa laskettiin pienen alan massan perusteella. Kasvillisuuden
biomassa tutkittiin poistamalla ruuduista 20 x 20 cm:n alalta elävä biomassa, joka
kuivattiin ja punnittiin. Tutkimusruudukoissa 1–12 elävä biomassa leikattiin jokaisesta
ruudusta. Ruudukoissa 13–21 biomassa leikattiin systemaattisesti 20 ruudusta per
ruudukko. Tulokset interpoloitiin koskemaan koko ruudukkoa.
Taulukko 2. Tutkimuksessa tutkitut kasvillisuuden ja ympäristön muuttujat sekä
muuttujien lyhenteet ja selitteet mittayksikön kanssa.
Muuttujaryhmä Muuttuja Lyhenne Selitys
Kasvillisuus Alfa-diversiteetti alfa Paikallinen lajirunsaus
Beta-diversiteetti beta Paikallisen lajiston suhdealueelliseen lajistoon
Gamma-diversiteetti gamma Alueellinen lajirunsaus
Ympäristömuuttujat Mesotopografia mesotopo Indeksi (0 - 10)
Maaperän kosteus soil_moist Vesipitoisuus (%)
Maaperän lämpötila soil_temp Lämpötila (°C)
Maaperän pH ph Happamuus
Säteily radiation Potentiaalinen vuosittainen säteily(MJ/cm2/a)
Turpeen paksuus peat_mean Biogeenisen aineksen paksuus(cm)
Biomassa biomass Elävän biomassa määrä (g/m²)
Geomorf.  prosessit Kryoturbaatio cryot Peittävyys (%)
Rinneprosessi slopeproc Peittävyys (%)
Nivaatio nivat Peittävyys (%)
Deflaatio deflat Peittävyys (%)
Kivikko scree Peittävyys (%)
Fluviaalinen eroosio fluv_eros Peittävyys (%)
Fluviaalinen kasautuminen fluv_dep Peittävyys (%)
Terrestrinen häiriö terrestrial_dist Peittävyys (0–1)
Fluviaalinen häiriö fluvial_dist Peittävyys (0–1)
Kaikki häiriöt all_dist Peittävyys (0–1)
Geomorfologiset prosessit jaettiin eri luokkiin niiden morfologian perusteella:
kryoturbaatio, solifluktio, nivaatio, deflaatio sekä fluviaalinen eroosio ja kasautuminen
(Hjort & Luoto 2009). Prosessien peittävyys tutkimusruudussa arvioitiin viiden prosentin
tarkkuudella. Maaperän yläkerroksen eroosioon liitettävät prosessit, deflaatio,
kryoturbaatio ja solifluktio, tunnistettiin lajittuneen aineksen, hienojakoisen aineksen
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vähäisyyden ja rinteen suuntaisesti asettuneiden kappaleiden mukaan (le Roux & Luoto
2014). Kryoturbaation toimintaan liittyvät läheisesti myös muut periglasiaaliset
muodostumat, kuten kivikehät, -kentät ja -polygonit (Hjort & Luoto 2009). Fluviaaliset
prosessit tunnistettiin fluviaalisen eroosion ja kasautumisen tuottaman maa-aineksen
rakenteen perusteella. Nivaatio tunnistettiin alkukesällä havaittavien lumenviipymien
syvyydestä (le Roux & Luoto 2014).
10. Tilastolliset menetelmät
Beta-diversiteettiä kontrolloivia ympäristötekijöitä tutkitaan muuttujien välisten yhteyksien
ja monimuuttujamenetelmien avulla. Beta-diversiteetti toimii tutkimusasetelmassa
vastemuuttujana, jota ympäristömuuttujat selittävät. Tilastollisen analyysin tavoitteena on
tutkia beta-diversiteetin muutosta suhteessa ympäristögradientteihin. Ympäristön
todellinen luonne on kompleksinen, mikä johtuu muuttujien vuorovaikutuksista ja
yhteisestä varianssista. Monien muuttujien yhteisvaihtelun vaikutusta beta-diversiteettin
tutkitaan monimuuttujamenetelmillä.
Monimuuttujamenetelmillä tutkitaan, mitkä ympäristömuuttujat selittävät beta-
diversiteettiä. Analyysiä jatketaan lisäämällä malliin häiriömuuttujat ja tutkimalla niiden
tuomia muutoksia mallissa. Aineistoa käytetään analyysissä tietyillä muuttujien oletuksilla:
vastemuuttujan normaalisuus, selittäjien riittävä vaihtelu sekä selittäjien riippumattomuus
toisistaan (Ranta et al. 2012: 381, 419).
10.1. Yksittäisten muuttujien vaihtelu ja vaikutus beta-diversiteettiin
Analyysissä käytetään kuutta ympäristömuuttujaa ja yhdeksää häiriömuuttujaa.
Häiriömuuttujista kolme on summamuuttujia, joissa yksittäisten häiriöiden kattavuus on
summattu. Diversiteettien ja selittävien muuttujien vaihtelua tutkitaan hajontakuvien ja
muuttujien jakaumien tunnuslukujen avulla. Beta-diversiteetin jakauma on vahvasti
vinoutunut, minkä vuoksi sille tehdään luonnnollisen logaritmin korjaus (liite 1). Tämä
muuttaa jakaumaa normaalimman näköiseksi, mutta ei kuitenkaan tarpeeksi, että se
läpäisisi Shapiro-Wilkin testin. Tästä syystä muuttujien suhteiden tutkimisessa käytetään
spearmanin korrelaatiota (Ranta et al. 2012: 438).
Muuttujien jakautumista maisemassa tutkitaan niiden ja mesotopografian suhteen kautta.
Muuttujien vaikutusta beta-diversiteettiin tutkitaan beta-diversiteetin ja selittävien
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muuttujien välisellä spearmanin korrelaatio-kertoimella. Beta-diversiteetin ja selittävien
muuttujien välisen yhteyden kuvaamiseen käytettyihin hajontakuviin on lisätty lowess-
viiva, joka on aineiston paikallisen virhejakauman mukaan tasoitettu trendiviiva
(Cleveland 1979). Lowess-viivalla voidaan kuvata hajontakuvassa havaittavaa
epälineaarisuutta ja kynnysarvoja, joissa vastemuuttuja muuttuu nopeasti.
Aineistoa kuvaillaan hajontakuvilla. Kuvailussa käytetään koko aineistoa, koska
suuremmalla ruutujen lukumäärällä saadaan parempi näyttö muuttujien vaihtelusta.
Korrelaatioiden laskemisessa ja beta-diversiteetin mallintamisessa on käytetty pH-
aineistoa, mikä vähentää ruutujen spatiaalista autokorrelaatiota.
10.2. Monimuuttujamenetelmät
Tilastollinen mallinnus sisältää monimuuttujamenetelmiä, joita hyödynnetään tutkittaessa
eri tavoin vaikuttavien muuttujien yhtäaikaista vaikutusta vastemuuttujaan (Hilbe 1994).
Tässä tutkimuksessa tutkitaan, miten ympäristötekijät yhdessä vaikuttavat beta-
diversiteetin vaihteluun. Mallinnusta tehdään kahdella menetelmällä, yleistetyillä
lineaarisilla malleilla (Generalized linear models, GLM) sekä yleistetyllä regressiivisellä
luokittelupuumenetelmällä (Generalized boosted regression models, GBM; esim. le Roux
et al. 2013c).
Mallinnuksissa käytetään ainoastaan tutkimusruutuja, joista on määritetty maaperän pH.
Tämä vähentää ruutujen spatiaalista autokorrelaatiota, eli viereisten ruutujen vaikutusta
yksittäiseen ruutuun (Miller 2004). Spatiaalinen autokorrelaatio vaikeuttaa aineiston
analysointia, koska tilastollinen testaus perustuu oletukseen siitä, että muuttujat ovat
itsenäisiä (Legendre 2003). Aineistossa havaitaan muuttujien riippuvuutta toisistaan ja
spatiaalista keskittymistä.
10.2.1. Yleistetyt lineaariset mallit
Yleistetyillä lineaarisilla malleilla tutkitaan muuttujien yhteistä vaikutusta beta-
diversiteettiin. Yleistetyt lineaariset mallit ovat joustavampia kuin lineaariset mallit, ja niitä
käytetään selitettäessä ei-normaalisti jakautuneita vastemuuttujia. Yleistetty lineaarinen
malli korjaa vastemuuttujan jakaumaa virhefunktiolla (Hilbe 1994). Beta-diversiteetin
jakauma on lähes normaalinen, jolloin sen yhteydessä käytetään gaussilaista
virhejakaumaa.
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Malliin valitaan teorian perusteella tärkeät lajiyhteisöihin vaikuttavat tekijät (Austin & Van
Niel 2011), joita karsitaan käyttäen kriteerinä niiden tilastollista merkitsevyyttä. Mallin
validoinnissa huomioidaan selittävien muuttujien vaikutuksen suunta ja mahdollinen
yksihuippuisuus. Tällöin malliin voidaan lisätä muuttujan toisen asteen termi. Beta-
diversiteettiä selittävällä mallilla tutkitaan yksittäisen muuttujan keskimääräistä vaikutusta
vastemuuttujaan ja tilastollista merkitsevyyttä. Mallin kokonaisselitysaste kuvaa
muuttujien yhteistä vaikutusta beta-diversiteettiin.
Beta-diversiteetin selittämisessä luodaan ympäristömuuttujista perusmalli, johon lisätään
häiriömuuttujien termit. Häiriömuuttujien aiheuttama muutos mallin selitysasteessa antaa
tietoa geomorfologisten häiriöiden vaikutuksesta beta-diversiteettiin. Perusmallin
ympäristömuuttujat kattavat jo osittain geomorfologisten prosessien synnyttämää
ympäristön abioottista vaihtelua (le Roux & Luoto 2014). Prosessien häiriövaikutus
lajiyhteisöön tulee malliin mukaan vasta yksittäisissä häiriömuuttujissa (Randin et al.
2009)
Perusmallin ja häiriömallien eroavaisuutta tutkitaan Wilcoxonin testillä, joka on ei-
parametrinen testi kahden joukon eroavaisuuden testaamiseen (Ranta 2012: 214). Eri
muuttujajoukon sisältävät mallit toistetaan monta kertaa bootstrap-menetelmällä käyttäen
validointiin 70 % aineistosta. Bootstrap-menetelmässä käytetään R-tilasto-ohjelman
bootstrap-pakettia (Kostyshak 2014). Malleista luodaan joukkoja, joiden eroavaisuus
testataan Wilcoxonin testillä. Malleja vertaillaan AIC-arvon ja R²-selitysasteen avulla,
jotka mittaavat mallin ennustekykyä. AIC reagoi muuttujien määrään ja heikentää monia
muuttujia sisältävien mallien ennustekykyä (Akaike 1974).
10.2.2. Luokittelupuumenetelmä
Luokittelupuumenetelmässä yhdistyvät valintapuu- ja boosted-menetelmä. Menetelmällä
tutkitaan selittävien muuttujien yhteistä selitysvoimaa ja yksittäisten muuttujien roolia
mallissa. Lisäksi mallilla voidaan ennustaa uusia arvoja (De’ath 2007). Valintapuu-mallien
toistaminen boosted-menetelmällä parantaa mallin tekemiä ennusteita.
Luokittelupuumenetelmällä tutkitaan muuttujien yhteisvaikutuksia ja muuttujien välisiä ei-
lineaarisia yhteyksiä tarkemmin kuin yleistetyillä lineaarisilla malleilla.
Luokittelupuumenetelmä huomioi muuttujien ei-lineaariset vaikutukset vastemuuttujaan ja
muuttujien interaktiot sekä tunnistaa muuttujien kynnysarvot, joissa tapahtuu
vastemuuttujan ennakoimattomia muutoksia (De’ath 2007). Luokittelupuumenetelmät
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tuottavat yleistettyjä lineaarisia malleja tarkempaa tietoa muuttujien suhteellisesta
vaikutuksesta beta-diversiteetin selittämisessä. Muuttujien suhteellinen osuus mallin
selityskyvystä perustuu mallin selityskyvyn muutoksiin muuttujan määrittämissä
luokittelupuun haarautumissa (De’ath 2007). GBM-menetelmän käytössä hyödynnetään R-
tilasto-ohjelman gbm-pakettia (Ridgeway 2005).
11. Tulokset
Lajirunsaus vaihtelee tutkimusruuduissa nollan ja 45:n välillä niin, että arvot keskittyvät
vaihteluvälin alkuosaan (taulukko 3; liite 1). Tutkimusruudukoiden lajirunsaus vaihtelee 24
ja 77 lajin välillä. Alfa- ja beta-diversiteetti ovat jakautuneet ympäristössä mesotopografian
mukaan (kuva 12). Alfa-diversiteetin mediaaniarvo laskee siirryttäessä laakson pohjalta
kohti harjanteen huippua. Laaksossa havaitaan parhaimmillaan 45 lajia, mutta harjanteella
alle 10. Alfa-diversiteetin minimiarvot ovat kuitenkin lähes yhtä matalat mesotopografian
ääriluokkissa. Beta-diversiteetin mediaaniarvot laskevat harjanteelta laaksoon. Alfa-
diversiteetin voimakas vaihtelu laaksossa ei siirry beta-diversiteetin vaihteluksi.
Harjanteella puolestaan havaitaan beta-diversiteetillä voimakasta vaihtelua, mutta alfa-
diversiteetti pysyy vakaana. Alfa- ja beta-diversiteetin korrelaatiokerroin on 0,75 (p <
0.01).
Kuva 12. Alfa- ja beta-diversiteetin jakautuminen mesotopografian mukaan.
Mesotopografian matalat arvot kuvaavat laaksoa ja korkeat arvot harjannetta. Ääriarvojen
välillä esiintyy 99,3 % tapauksista ja laatikon sisällä esiintyy 50 % tapauksista. Viiva
laatikon sisällä kuvaa mediaania.
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11.1. Yksittäiset muuttujat
Selittävien muuttujien jakaumat eroavat voimakkaasti toisistaan. Ympäristömuuttujat
jakautuvat vaihteluvälillään tasaisesti (taulukko 3; liite 2). Laaja tutkimusalue ja
mesotopografinen vaihtelu tuottavat pitkät ympäristögradientit. Tutkimusalueella esiintyy
erittäin kuivia ja lämpimiä sekä kosteita ja viileitä kasvupaikkoja. Näiden mukana pH,
turpeen paksuus ja biomassa vaihtelevat. Tutkimusruudukoiden vaihteleva ilmansuunta ja
rinteen jyrkkyys tuottavat erilaisia säteilyarvoja.  Geomorfologiset prosessit jakautuvat
epätasaisesti, koska ne esiintyvät vain harvassa ruudussa (taulukko 3; liite 2).
Geomorfologiset prosessit kattavat ainoastaan pienen osan tutkimusalueesta. Fluviaaliset
prosessit ovat terrestrisiä prosesseja yleisempiä. Kivikot, nivaatio ja kryoturbaatio ovat
heikosti edustettuja. Tutkimusalueen vaihteleva topografia ja lumiolosuhteet vahvistavat
rinneprosessien, deflaation ja fluviaalisten prosessien esiintymistä.
Taulukko 3. Analyysissä käytettävien vastemuuttujien ja selittäjien tilastolliset
tunnusluvut. Geomorfologisten prosessien kohdalla peittävyys ilmoitetaan
prosenttiyksiköissä paitsi summamuuttujien kohdalla desimaalilukuna.
Muuttujaryhmä Muuttuja Min Med Max Keskiarvo Keskihajonta
Kasvillisuus Alfa-diversiteetti 0.0 11.0 45.0 12.3 6.6
Beta-diversiteetti 0.0 3.9 72.0 5.1 4.0
Gamma-diversiteetti 22.0 47.0 77.0 49.3 16.4
Ympäristömuuttujat Mesotopografia 1.0 5.0 10.0 4.8 2.2
Maaperän kosteus 2.2 18.9 74.8 21.3 11.9
Maaperän lämpötila 2.4 7.2 17.4 7.5 1.7
Maaperän pH 3.8 4.8 6.6 - 0.5
Säteily 0.1 0.4 0.9 0.5 0.2
Turpeen paksuus 0.0 3.7 25.0 5.0 4.1
Biomassa 0 25 148.5 30.5 26.5
Geomorfologiset prosessit Kryoturbaatio 0.0 0.0 40.0 0.8 3.4
Rinneprosessi 0.0 0.0 75.0 7.2 2.8
Nivaatio 0.0 0.0 100.0 1.4 9.5
Deflaatio 0.0 0.0 90.0 1.4 6.2
Kivikko 0.0 0.0 60.0 0.7 3.9
Fluviaalinen eroosio 0.0 0.0 90.0 1.5 7.5
Fluviaalinen kasautuminen 0.0 0.0 80.0 1.8 6.8
Terrestrinen häiriö 0.0 0.0 1.0 0.1 0.0
Fluviaalinen häiriö 0.0 0.0 1.0 0.1 0.0
Kaikki häiriöt 0.0 0.0 1.0 0.1 0.1
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Sekä maaperän muuttujat että geomorfologiset prosessit ovat jakautuneet selvästi
mesotopografisella indeksillä (kuva 13; liite 3). Maaperän kosteus laskee ja lämpötila
nousee siirryttäessä laaksosta kohti harjanteen huippua. Maaperän pH ei toteuta yhtä
selkeää trendiä mesotopografian mukaan. Säteily nousee huippuun rinteen keskivaiheilla ja
laskee laaksoa ja harjannetta kohti. Geomorfologiset prosessit esiintyvät harvassa, mutta
keskittyneesti suhteessa mesotopografiaan. Fluviaaliset prosessit ja nivaatio keskittyvät
laakson pohjalle, johon kinostuu lunta ja kertyy sulamisvesiä. Fluviaaliset prosessit ovat
laajoja ja keskittyneitä, minkä vuoksi ne peittävät kokonaisia tutkimusruutuja.
Rinneprosessit ja kivikot esiintyvät rinteen keskivaiheilla ja lähellä harjannetta.
Kryoturbaatio on keskittynyt harjanteen huipulle ja ylärinteeseen. Deflaatio esiintyy
ainoastaan rinteen yläosassa ja harjanteen huipulla, jossa se saattaa peittää jopa puolet
tutkimusruudusta.
Kuva 13. Kuuden tärkeimmän beta-diversiteetin selittäjän jakautuminen
mesotopografisella indeksillä.
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Kuva 14. Tutkimusalojen paikallinen lajirunsaus, pH ja biomassa vaihtelevat
tutkimusalojen välillä. Tutkimusalat ovat kuvassa järjestyksessä: ala-etelä-länsi-pohjoinen-
ylä. Eteläinen tutkimusala erottuu muista korkean pH:n takia. Eteläisellä tutkimusalalla on
myös muita aloja korkeampi lajirunsaus. Ylä-tutkimusalalla on korkein biomassa.
Tutkimusruudukoissa havaitaan merkittävää abioottisen ympäristön vaihtelua (kuva 14),
mikä johtuu korkeuden ja kallioperän vaihtelusta (kuva 11). Tutkimusruudukoiden korkeus
vaihtelee satoja metrejä ja ruudukoiden sijainti suhteessa Saana-tunturiin vaihtelee etelä-,
länsi- ja pohjoisrinteiden välillä. Tutkimusruudukoiden kallioperä vaihtelee happamasta
emäkseen, minkä seurauksena ruudukoiden keskimääräinen pH vaihtelee. Yhdessä
alueelliset tekijät aiheuttavat tutkimusruudukoiden alueellisen lajirunsauden vaihtelua.
11.2. Muuttujien väliset yhteydet
Diversiteettien ja ympäristö- ja häiriömuuttujien esiintyminen mesotopografisella
indeksillä osoittaa muuttujien olevan yhteydessä toisiinsa. Teorian perusteella
mesotopografia ohjaa ympäristömuuttujien jakautumista ja häiriöiden esiintymistä, jotka
kontrolloivat diversiteettiä. Aineistossa nämä yhteydet muuttuvat muuttujien välisiksi
korrelaatioiksi, joiden perusteella ei kuitenkaan voida puhua kausalisuudesta. Muuttujien
vaihtelu saattaa korreloida ilman, että ne suoraan vaikuttavat toisiinsa (kuva 15).
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Kuva 15. Beta-diversiteetin sekä ympäristö- ja häiriömuuttujien välinen yhteys esitetty
korrelaatiokertoimella ja lowess-käyrällä. Tässä on esitetty tutkimuksen voimakkaimmat
korrelaatiot tai teorian suhteen merkittävimmät yhteydet. Loput muuttujien ja beta-
diversiteetin väliset yhteydet on esitetty liitteessä 4.
Mesotopografia, maaperän kosteus, pH, kryoturbaatio, deflaatio ja fluviaaliset prosessit
korreloivat beta-diversiteetin kanssa voimakkaammin kuin muut muuttujat (kuva 15;
taulukko 4; liite 4). Ainoastaan nivaatio korreloi voimakkaammin kuin kryoturbaatio. Beta-
diversiteetti kasvaa mesotopografian mukana. Deflaatio ja kryoturbaatio esiintyvät
harjanteella, jossa maaperän kosteus laskee. Tämän vuoksi beta-diversiteetti korreloi
positiivisesti deflaation ja kryoturbaation kanssa ja negatiivisesti maaperän kosteuden
kanssa. Matalilla mesotopografian arvoilla esiintyvät fluviaaliset prosessit ja nivaatio
korreloivat negatiivisesti beta-diversiteetin kanssa. Maaperän lämpötila, säteily, kivikot ja
rinneprosessit eivät korreloi yhtä voimakkaasti beta-diversiteetin kanssa. Rinneprosessit ja
kivikot esiintyvät harvasti rinteessä, minkä vuoksi ne korreloivat beta-diversiteetin kanssa
heikosti. Deflaatio ja kryoturbaatio korreloivat positiivisesti ja loput terrestriset prosessit
negatiivisesti beta-diversiteetin kanssa. Monet beta-diversiteetin kanssa korreloivat
muuttujat, kuten maaperän kosteus, deflaatio ja fluviaaliset häiriöt, ovat korreloituneet
mesotopografian kanssa (taulukko 4).
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Taulukko 4. Beta-diversiteetin ja tärkeimpien selittävien muuttujien välinen korrelaatio.
Alhaalla ja vasemmalla on kahden muuttujan välinen korrelaatiokerroin. Ylhäällä ja
oikealla on korrelaation tilastollinen merkitsevyys. Taulukosta on korostettu tutkimuksen
kannalta tärkeät korrelaatiot.
beta mesotopo kosteus lämpötila pH kryot kivikko rinnepros nivaatio deflaatio fluv. häiriö
beta - 0.000 0.000 0.063 0.000 0.036 0.490 0.236 0.000 0.000 0.000
mesotopo 0.488 - 0.000 0.106 0.004 0.080 0.002 0.113 0.000 0.000 0.000
kosteus -0.278 -0.386 - 0.000 0.000 0.536 0.038 0.000 0.236 0.000 0.000
lämpötila 0.096 0.083 -0.347 - 0.000 0.522 0.991 0.755 0.581 0.202 0.831
pH -0.270 -0.149 0.280 -0.294 - 0.578 0.000 0.000 0.878 0.131 0.000
säteily 0.004 0.079 -0.097 -0.256 0.374 0.414 0.000 0.001 0.089 0.573 0.853
turve -0.213 -0.198 0.302 -0.208 0.190 0.020 0.000 0.000 0.674 0.000 0.001
biomassa -0.125 -0.123 0.096 -0.153 0.086 0.000 0.418 0.000 0.014 0.001 0.412
kryot 0.108 0.090 -0.032 -0.033 0.029 - 0.064 0.000 0.000 0.000 0.533
kivikko 0.036 0.156 -0.107 -0.001 0.204 -0.095 - 0.000 0.170 0.288 0.658
rinnepros -0.061 0.082 -0.202 -0.016 0.222 0.407 0.456 - 0.000 0.000 0.441
nivaatio -0.232 -0.336 0.061 0.028 0.008 0.284 -0.071 0.273 - 0.045 0.000
deflaatio 0.372 0.468 -0.234 0.066 -0.078 0.478 0.055 0.183 -0.103 - 0.000
fluv. häiriö -0.423 -0.496 0.397 -0.011 0.209 -0.032 -0.023 -0.040 0.226 -0.191 -
Terrestristen häiriöiden summamuuttuja korreloi heikosti, koska eri häiriöt vaikuttavat
beta-diversiteettiin erisuuntaisesti. Fluviaalinen eroosio ja kasautuminen korreloivat
negatiivisesti beta-diversiteetin kanssa, minkä vuoksi fluviaalinen summamuuttujan
korrelaatio on korkeampi kuin fluviaalisten erillismuuttujien. Kaikkien häiriöiden yhteinen
summamuuttujan korrelaatio on heikko (liite 4).
11.3. Monimuuttujamenetelmät
Monimuuttujamenetelmät mahdollistavat monien muuttujien yhtäaikaisen vaikutuksen
tutkimisen. Beta-diversiteettiin vaikuttavat monet keskenään korreloituneet muuttujat,
minkä vuoksi kahden muuttujan välisen korrelaation tutkiminen ei ole tarpeeksi tarkka
menetelmä beta-diversiteetin tutkimiseen.
11.3.1. Yleistetyt lineaariset mallit
Beta-diversiteettiä selitetään malleissa ympäristö- ja häiriömuuttujilla ja malleja vertaillaan
niiden AIC-arvon ja selitysasteen perusteella. Muuttujien univariaattia vaikutusta beta-
diversiteettin tutkitaan luomalla jokaiselle selittävälle muuttujalle, malli jossa beta-
diversiteettiä selitetään selittäjän ensimmäisen ja mahdollisest toisen asteen termillä.
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Toisen asteen termi lisätään malliin vain, jos se parantaa AIC-arvoa (taulukko 5).
Mesotopografia, deflaatio ja fluviaalinen häiriö selittävät parhaiten beta-diversiteettiä.
Taulukko 5. Beta-diversiteettiä selitetään yhdellä ympäristö- ja häiriömuuttujilla. Mallissa
on käytetty muuttujan ensimmäistä ja mahdollisesti toista termiä, jos mallin AIC-arvo
laskee toisen asteen termin mukana. Selittäviä muuttujia on vertailtu mallien AIC-arvon ja
selitysasteen perusteella. Beta-diversiteettiä hyvin selittävät (D² > 0,10) muuttujat on
korostettu taulukossa.
Muuttuja 1. Termi 2. Termi AIC Selitysaste (D²)
Mesotopo 0.028 0.010 421.639 0.287
Kosteus -0.013 - 509.959 0.094
Lämpötila 0.311 -0.017 538.999 0.027
pH -0.260 - 518.425 0.073
Säteily -0.152 - 545.705 0.004
Turve -0.055 0.002 528.191 0.054
Biomassa -0.007 0.000 539.090 0.027
Rinnepros 0.000 - 547.241 0.000
Kivikko 0.003 - 547.016 0.001
Kryoturbaatio 0.048 -0.002 544.684 0.012
Nivaatio -0.040 0.000 533.439 0.041
Deflaatio 0.059 -0.001 487.530 0.151
Fluv. Häiriö -4.912 7.620 492.627 0.139
Analyysin lähtökohtana on perusmalli, joka muodostetaan ympäristömuuttujista.
Perusmalliin valitaan tilastollisesti merkitsevät muuttujat (p<0.05), joita ovat
mesotopografia sekä maaperän kosteus, lämpötila ja pH (taulukko 6). Mesotopografia ja
lämpötila vaikuttavat beta-diversiteettiin posiitivisesti, mutta maaperän kosteus ja pH
negatiivisesti. Maaperän lämpötilan ja beta-diversiteetin yhteys ei ole lineaarinen, vaan
yksihuippuinen. Malli selittää noin 34 % beta-diversiteetin vaihtelusta (taulukko 6).
Taulukko 6. Monimuuttujamalli (perusmalli), jossa selittävinä tekijöinä on maaperää
kuvaavia ympäristömuuttujia, muttei häiriömuuttujia.
Selitettävä Selittäjä
beta-diversiteetti mesotopo kosteus lämpötila lämpötila^2 pH
estimaatti 0.111 -0.005 0.292 -0.019 -0.151
p-arvo < 0.001 0.023 0.002 0.001 0.001
AIC = 398.55 Selitetty vaihtelu = 0.339
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Häiriöiden merkitystä beta-diversiteetille tutkitaan tuomalla häiriömuuttujien ensimmäisen
ja toisen asteen termit perusmalliin erikseen (liite 5). Yksittäisten häiriöiden tuominen
perusmalliin ei muuta mallin selitysastetta. Ainoastaan nivaation lisääminen malliin
parantaa selitysastetta muita häiriöitä paremmin.
Häiriöt voi tuoda malliin joko erillisinä muuttujina tai summamuuttujina. Häiriöiden
lisääminen yksittäisinä muuttujina parantaa mallin selitysastetta ja laskee AIC-arvoa
(taulukko 7). Summamuuttujissa yhdistetään beta-diversiteettiin erisuuntaisesti vaikuttavia
muuttujia, jolloin summamuuttujien selityskyky laskee. Mallien 4 ja 5 erona on
fluviaalisen muuttujan käyttäminen joko erillisinä eroosio- ja kasautumismuuttujina tai
yhtenä summamuuttujana. Ero mallien selitysasteissa on liian pieni, että se olisi
tilastollisesti merkitsevä.
Taulukko 7. Monimuuttujamallien vertailu selitysasteiden ja AIC-arvojen perusteella.
Mallien sisältämät muuttujat on esitelty taulukon alapuolella.
Malli Selitysaste AIC
1 0.34 398.55
2 0.35 398.4
3 0.36 394.62
4 0.41 381.52
5 0.41 376.67
1 = perusmalli
2 = perusmalli + häiriöiden summamuuttuja
3 = perusmalli + fluviaalisten ja terrestristen häiriöiden summamuuttujat
4 = perusmalli + häiriöt erillisinä muuttujina
5 = perusmalli + terresriset häiriöt erillisinä muuttujina + fluviaalisten häiriöiden summamuuttuja
Mallien toistaminen bootstrap-menetelmällä (kalibrointi-aineisto: 0.7; toistokerrat: 1000)
vahvistaa käsitystä mallin selitysasteen paranemisesta, kun häiriöiden summamuuttujat
avataan erillisiksi häiriömuuttujiksi. Fluviaalisten prosessien summaaminen parantaa
mallin selitysastetta. Mallien eroavaisuuden tilastollinen merkitsevyys testattiin
parittaisella Wilcox:n testillä (kuva 16; taulukko 8).
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Kuva 16. Tuhannen toiston tuottama mallien selitysasteiden hajonta. Mallien selitteet
vastaavat taulukon 7 selitteitä.
Taulukko 8. Muiden mallien testaaminen Wilcox:n testillä suhteessa malliin 5. W-arvo
kuvaa mallien erilaisuutta ja p-arvo sen tilastollista merkitsevyyttä. Mallin viisi
eroavaisuus suhteessa muihin malleihin on tilastollisesti merkitsevä.
Malli5 Parametrit Malli1 Malli2 Malli3 Malli4
W-arvo 866260 802557 730699 532159
p-arvo < 2.2e-16 < 2.2e-16 < 2.2e-16 0.01276
Häiriömuuttujat sisältävästä mallista nousevat merkittävimpinä selittäjinä mesotopografia,
deflaatio ja fluviaaliset häiriöt (taulukko 9). Maaperän lämpötila ja fluviaaliset häiriöt ovat
ainoat muuttujat, joiden yhteys beta-diversiteettiin toteuttaa toisen asteen yhtälöä.
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Taulukko 9. Häiriömallin selittävien muuttujien kerroin ja tilastollinen merkitsevyys.
Tilastollisesti merkitsevät muuttujat on korostettu taulukossa.
Selittäjä Kerroin Keskivirhe p-arvo
vakio 0.327321 0.209743 0.12
mesotopo 0.034738 0.005479 < 0.01
lämpötila 0.123655 0.040365 < 0.01
lämpötila^2 -0.008 0.002476 < 0.01
kosteus -0.00123 0.000943 0.194
ph -0.05823 0.019153 < 0.01
kryoturbaatio 0.000815 0.011548 0.944
kryoturbaatio^2 0.000131 0.000461 0.776
rinneprosessit -0.00871 0.004133 0.036
rinneprosessit^2 0.00015 0.00011 0.175
nivaatio -0.00294 0.004319 0.497
nivaatio^2 3.39E-05 5.73E-05 0.554
deflaatio 0.012656 0.004475 < 0.01
deflaatio^2 -6.90E-05 6.31E-05 0.275
kivikko 0.009356 0.005782 0.106
kivikko^2 -0.00012 0.000161 0.462
fluv. häiriö -0.83867 0.317946 < 0.01
fluv. häiriö^2 1.418779 0.659482 0.032
Mesotopografia vaikuttaa voimakkaasti beta-diversiteettiin, mikä huomataan korrelaationa
ja merkittävänä selityssuhteena yleistetyssä lineaarisessa mallissa. Seuraavaksi tutkitaan
beta-diversiteetin selittämistä eri osissa mesotopografista indeksiä. Aineisto jaetaan
mesotopografisen indeksin mukaan laaksoon (1-3), rinteeseen (4-7) ja harjanteeseen (8-
10). Koko aineistolla muodostettulla mallilla (taulukko 9) lasketaan ennusteet
mesotopografian eri luokille (kuva 17).
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Kuva 17. Todellisten ja häiriömallilla tuotettujen ennusteiden hajonta ja korrelaatio. Malli
on muodostettu koko aineistolla ja ennusteet laskettu mesotopografian eri osille. Laaksossa
malli ennustaa beta-diversiteettiä muita mesotopografian osia paremmin. Rinteessä yksi
poikkeava arvo muuttaa lowess-käyrän suuntaa.
Mesotopografian eri luokille muodostetaan myös omat mallit siten, että kalibrointi-
aineistona käytetään pelkästään kyseistä mesotopografista luokkaa (taulukko 10).
Taulukko 10. Selitysaste ja AIC-arvo mesotopografian eri luokille lasketuissa malleissa.
Tässä tapauksessa harjanteen beta-diversiteettiä selittävä malli ennustaa arvoja parhaiten.
Mesotopo Selitysaste AIC
Laakso 0.329264 94.76989
Rinne 0.202418 251.2397
Harjanne 0.431646 73.33016
Mallin selitysasteet eivät parane aineiston jakautuessa mesotopografisen luokituksen
mukaan (taulukko 10). Ainoastaan lakiosassa mallin selitysaste paranee suhteessa koko
aineistolla muodostettavaan malliin. Erityisesti rinteessä malli ei kykene selittämään beta-
diversiteettiä. Samoin laaksossa selitysaste jää matalaksi. Jos mesotopografian luokkia ei
yhdistetä kolmeen yleisempään luokkaan, vaan käytetään kymmentä luokkaa, nousevat
selitysasteet laakson pohjalla ja harjanteella huomattavasti. Aivan mäen laella selitysaste
nousee lähes 80 %:in ja laakson pohjalla 55 %:in (liite 6). AIC-arvot ovat matalia
laaksossa ja harjenteella. Häiriöiden esiintyminen mesotopografisen indeksin ääripäissä
selittää mallien erinomaisuuden suhteessa rinteeseen. Häiriöt kontrolloivat beta-
diversiteettiä ja niiden rooli korostuu, kun aineisto rajataan kyseisten häiriöiden
esiintymisalueelle.
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11.3.2. Luokittelupuumenetelmä
Luokittelupuumenetelmää käytetään selvittämään selittävien muuttujien roolia beta-
diversiteetin selittämisessä. Luokittelupuumenetelmällä muodostetulla mallilla voidaan
ennustaa beta-diversiteetin arvoja samalla tavalla kuin yleistetyillä lineaarisilla malleilla.
Luokittelupuumenetelmä-mallin ennustamien arvojen ja todellisten arvojen korrelaatio
(0,603; kuva 18) on hieman korkeampi kuin yleistetyillä lineaarisilla malleilla (0,557).
Laaksossa havaitaan matalia beta-diversiteetin arvoja, jotka GBM-malli ennustaa tarkasti,
ja ennusteiden ja todellisten arvojen hajonta kasvaa kohti harjannetta (kuva 18).
Mesotopografia on muita muuttujia voimakkaampi beta-diversiteetin vaihtelun selittäjä
(kuva 19). Mesotopografian ääripäihin yhdistettävät fluviaalinen häiriö ja deflaatio
nousevat myös merkittäviksi selittäjiksi. Sen sijaan kivikot, kryoturbaatio, nivaatio ja
rinneprosessit vaikuttavat muita muuttujia heikommin beta-diversiteettiin. Kryoturbaation
ja nivaation vahva jakautuminen mesotopografiassa ei nosta niiden vaikutusta. Tämä voi
johtua niiden vähäisestä vaikutuksesta kasviyhteisöihin tutkimusalueella. Perinteisistä
kasvupaikkatekijöistä pH nousee maaperän kosteutta ja lämpötilaa tärkeämmäksi
selittäjäksi (kuva 19).
Kuva 18. GBM:llä ennustettujen ja todellisten arvojen hajonta ja niiden välinen
korrelaatiokerroin (Rs).
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Kuva 19. Beta-diversiteettiä selittävien muuttujien suhteellinen merkitys perustuen
luokittelupuumenetelmään.
Taulukko 11. Selittävien muuttujien vaikutuksen suunta beta-diversiteettiin.
Mesotopografian luokkien kohdalla kuvataan muuttujien erilainen vaikutus eri osissa
maisemaa. Mesotopografian vaikutusta eri luokissa ei ole, koska mesotopografia pysyy
vakiona. Vaikutuksen suunnat on laskettu luokittelupuumenetelmällä.
Muuttuja Mesotopografia Koko aineisto
Laakso Rinne Harjanne
Mesotopografia +
Maaperän kosteus +/∩ - -/∩ -
Maaperän lämpötila + +/∩ + +/∩
Maaperän pH - - - -
Kryoturbaatio 0 0 + 0
Rinneprosessit - - - -
Nivaatio - 0 0 -
Deflaatio 0 + + +
Kivikko 0 0 0 0
Fluviaalinen häiriö - - 0 -
+ = pos.
- = neg.
0 = ei vaikutusta
∩ = yksihuippuinen
Muuttujien vasteet (taulukko 11) osoittavat mesotopografian ja deflaation nostavan beta-
diversiteettiä ja maaperän kosteuden, pH:n ja fluviaalisten häiriöiden laskevan beta-
diversiteettiä. Maaperän lämpötila vaikuttaa beta-diversiteettiin yksihuippuisesti siten, että
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korkeimmat arvot havaitaan noin 8 C°:en lämpötilassa. Kahdeksan asteen molemmin
puolin beta-diversiteetti laskee.
Beta-diversiteettiä kontrolloivat muuttujat vaihtuvat siirryttäessä laakson pohjalta kohti
harjannetta (kuva 20). Laaksossa fluviaaliset häiriöt ja pH kontrolloivat beta-diversiteettiä.
Rinteessä maaperän kosteus ja pH nousevat tärkeimmiksi kontrolloijiksi. Deflaatiota
esiintyy jo rinteessä, jossa se vaikuttaa beta-diversiteettiin. Harjanteella deflaatio kontrolloi
beta-diversiteettiä, mutta sen lisäksi pH ja maaperän lämpötila ovat tärkeitä selittäjiä.
Kryoturbaation vaikutus on voimakkain harjanteella, mutta sielläkin suhteellisen heikko.
Rinneprosessit vaikuttavat voimakkaimmin harjanteella ja laaksossa. Niiden vaikutus
rinteessä on vähäinen. Nivaation vaikutus on heikko laakson pohjalla (kuva 20).
Geomorfologisten prosessien vaikutussuunta beta-diversiteettiin ei vaihdu mesotopografian
eri osissa, mutta kasvupaikkatekijöiden vaikutus vaihtelee. Maaperän lämpötila vaikuttaa
laaksossa ja harjanteella positiivisesti ja rinteessä yksihuippuisesti. Maaperän kosteus
nostaa laaksossa ja laskee rinteessä beta-diversiteettiä sekä vaikuttaa harjanteella
käänteisen yksihuippuisesti. Ainoastaan pH vaikuttaa negatiivisesti koko
mesotopografisella gradientilla (taulukko 11).
Kuva 20. Beta-diversiteetin selitetyn hajonnan ositus eri osissa mesotopografista indeksiä
perustuen luokittelupuumenetelmään.
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12. Tulosten tarkastelu
Aineistossa havaitaan alueellisen ja paikallisen tason vaihtelua abioottisessä ympäristössä
ja lajistossa. Korkeus, rinteen suuntaus ja kallioperä vaihtelevat alueellisella tasolla, mikä
aiheuttaa vaihtelua tutkimusalojen ja ruudukoiden keskimääräisessä paikallisessa
lajirunsaudessa ja perustuotannossa (kuva 14). Alueellisen tason tekijät määrittävät
alueellisen lajiston, josta lajit valikoituvat paikalliselle tasolle paikallisten tekijöiden
suodattamina (Díaz et al. 1996; Zobel 1997). Lajien valikoituminen paikalliselle tasolle
havaitaan tutkimusruudukon sisällä paikallisen lajirunsauden vaihteluna. Beta-diversiteetin
vaihtelu aineistossa syntyy alueellisen ja paikallisen lajiston vaihtelusta. Korkeus ja
kallioperä säätelevät alueellista lajistoa, ja mesotopografia paikallista lajistoa (Bruun et al.
2006). Paikallisten tekijöiden vaihtelu on voimakkaampaa kuin alueellisten tekijöiden,
minkä vuoksi paikalliset tekijät säätelevät beta-diversiteettiä (Löffler & Pape 2008).
Ympäristömuuttujista koostuva perusmalli selittää ainoastaan noin 34 % beta-diversiteetin
vaihtelusta. Vastaavalla tutkimusetelmalla ei ole aiemmin tutkittu beta-diversiteettiä,
minkä vuoksi kirjallisuudesta ei löydy tuloksia vertailun tekemiseen. Löffler & Pape
(2008) ovat tutkineet beta-diversiteettiä kontrolloivia tekijöitä komponenttianalyysillä,
jonka mukaan tärkeimmät tekijät ovat maaperän rakenne ja kosteus, lumen viipyminen,
mikroilmasto sekä topografinen vaihtelu. Nämä havainnot ovat yhdenmukaiset
perusmalliin valikoituneiden muuttujien eli mesotopografian sekä maaperän lämpötilan,
kosteuden ja pH:n kanssa (taulukko 6).
12.1.  Mesotopografia
Beta-diversiteetti korreloi voimakkaasti mesotopografian kanssa (0,488; kuva 15), mikä
näkyy myös beta-diversiteetin jakaumassa: beta-diversiteetti nousee laakson pohjalta kohti
huippua (kuva 12). Mesotopografia tuottaa abioottisen ympäristön tiheää vaihtelua ja sen
seurauksena lajiyhteisöjen vaihtelua (esim. Stanton et al. 1994; Choler 2005; Schöb et al.
2009). Mesotopografia säätelee lumen viipymistä, minkä seurauksena maaperän lämpötila,
kosteus, pH ja turpeen paksuus vaihtelevat mesotopografisella indeksillä (kuva 13).
Tekijät, kuten maaperän kosteus ja pH, joiden vaihtelu noudattaa selkeää trendiä
mesotopografisella indeksillä, korreloivat voimakkaammin beta-diversiteetin kanssa kuin
tekijät joilla ei ole selkeää trendiä suhteessa mesotopografiaan. Perusmallista poisjääneitä
muuttujia ovat säteily ja turpeen paksuus.
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Lumen paksuus kasvaa kohti laakson pohjaa, mikä nostaa maaperän kosteutta ja pH:ta.
Maaperän kosteus vaikuttaa suoraan kasvillisuuden veden ja ravinteiden saantiin
(Berdanier & Klein 2011), minkä vuoksi kosteus on tärkein lajirunsautta kontrolloiva tekijä
arktis-alpiinisessa ympäristössä (le Roux et al. 2013a). Maaperän pH on voimakas
lajirunsauden määrittäjä paikalliselle ja alueellisella tasolla (Pausas & Carreras 1995;
Gough et al. 2000). Ympäristön muutokset mesotopografisella gradientilla tuottavat
lajiyhteisöjen ja lajien morfologisten ominaisuuksien muutokset (Choler 2005). Matalilla
kosteuden ja pH:n arvoilla kasvilajeja karsiutuu ja harvemmat lajit menestyvät
kasvupaikoilla. Lajirunsauden laskeva trendi kohti harjanteen huippua johtuu maaperän
kuivumisesta ja happamoitumisesta ja tuottaa beta-diversiteetin nousevan trendin.
Maaperän kosteuden, lämpötilan ja pH:n vaikutus lajien valikoitumiseen vaihtelee
mesotopografisella indeksillä (kuva 20), mikä kertoo tutkimusympäristön jakautumisesta
pienempiin kokonaisuuksiin, joissa vallitsevat erilaiset kasviyhteisöt ja lajistoa karsivat
tekijät.
12.2.  Lämpötila
Maaperän lämpötila vaikuttaa beta-diversiteettiin vaihtelevasti eri osissa mesotopografista
indeksiä (taulukko 11). Laaksossa ja harjanteella lämpötila vaikuttaa positiivisesti beta-
diversiteettiin, eli lumipenkka ja sen tuottama maaperän lämpötilan lasku edistävät lajien
valikoitumista suhteessa lämpimämpään ympäristöön. Paksu lumikerros suojaa
kasvillisuutta äärilämpötiloilta ja abraasiolta (Choler 2005). Toisaalta kasvukaudella
suhteellisen viileän maaperän tulisi rajoittaa kasvilajien selviytymistä (Walker et al. 1995).
Laaksossa ja lumipenkassa maaperän lämpötilan nousun on todettu nostavan lajirunsautta
ja suosivan muita kuin lumipenkalle tyypillisiä stressiä sietäviä lajeja (Schöb et al. 2009).
Tässä aineistossa vastaavaa yhteyttä ei havaita. Lämpötilan vaikutus beta-diversiteettiin on
heikko suhteessa muihin selittäviin muuttujiin, eikä positiivinen yhteys ole tutkimuksen
kannalta merkittävä (kuva 20).
Mesotopografian yläosassa lämpötila vaikuttaa positiivisesti beta-diversiteettiin, mutta eri
syystä kuin laakson pohjalla (taulukko 11). Korkea beta-diversiteetti esiintyy
kasvupaikoissa, joihin kertyy ohut lumikerros, ja joissa lämpötila nousee korkeaksi
kasvukautena. Nämä kasvupaikat ovat alttiita häiriöille ja äärilämpötiloille, jotka karsivat
lajeja (Choler 2005; Litaor et al. 2008). Viileämpiä lämpötiloja havaitaan kasvillisuuden
peittämissä kasvupaikoissa, joissa kasvipeitto suojaa maaperää suoralta säteilyltä, ja joissa
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lämpötilavaihtelu on tasaisempaa. Lisäksi korkea lämpötila laskee maaperän kosteutta
haihdunnan kautta (Pausas & Austin 2001).
12.3.  Kosteus
Maaperän kosteus kasvattaa laaksossa beta-diversiteettiä, mikä voi johtua maaperän
vettymisen negatiivisesta vaikutuksesta lajistoon (Billings & Mooney 1968). Beta-
diversiteettiä nostava vaikutus on suhteellisen pieni. Maaperän kosteus on merkittävin
yksittäinen tekijä rinteessä, jossa kosteus vaikuttaa negatiivisesti beta-diversiteettiin.
Rinteessä havaitaan lumikerroksen vaihettumista, mikä on tärkeä maaperän kosteuden
määrittäjä (Litaor et al. 2008). Rinteen kosteat kasvupaikat ovat lajirunsaampia ja ne
sisältävät suuremman osan alueellisesta lajistosta kuim kuivat kasvupaikat (le Roux et al.
2013a). Rinteessä esiintyy vähän geomorfologisia prosesseja, jolloin maaperän kosteus ja
pH nousevat tärkeimmiksi beta-diversiteetin kontrolloijiksi (kuva 20).
12.4.  pH
Maaperän pH:n merkitys vaihtelee vähän mesotopografisesten luokkien välillä. Maaperän
pH ei korreloi liian voimakkaasti minkään toisen tekijän kanssa, mikä vahvistaa sen
itsenäistä ja tärkeää vaikutusta kasvilajien valikoitumiselle (Gough et al. 2000). Maaperän
pH liittyy ympäristössä vahvimmin maaperän kosteuteen ja sulamisvesien tuomiin
ravinteisiin (William & Caine 2001). Jokaisessa mesotopografian luokassa on suhteellisen
emäksisiä kasvupaikkoja (kuva 13).
Tutkimusalueella havaitaan alueellista abioottisen ympäristön, etenkin kallioperän
happamuuden tuottamaa pH:n vaihtelua (kuva 14). Emäksinen kiviaines vapauttaa
maaperään ravinteita ja parantaa maaperän kationivaihtokykyä, mikä nostaa lajirunsautta
(Pausas & Feoli 1996). Emäksisestä kallioperästä rapautunut maaperä myös pidättää
paremmin kosteutta kuin happamasta kallioperästä rapautunut, mikä saattaa olla
ravinnetarjontaa tärkeämpi lajirunsautta määrittävä tekijä (Michalet et al. 2002). Maaperän
pH vaikuttaa muita selittäviä tekijöitä voimakkaammin alueelliseen lajistoon, minkä vuoksi
se kontrolloi beta-diversiteettiä mesotopografian eri osissa. Maaperän pH vaikuttaa
lajistoon ja lajirunsauteen sekä paikallisella (Stanton et al. 1994) että alueellisella (Löffler
& Pape 2008) tasolla, minkä vuoksi sen vaikutus paikalliseen yhteisöön tulee sekä
paikallisen stressin että alueellisen lajiston kautta (Harrison et al. 2006).
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12.5.  Häiriöt
Maaperän häiriöiden lisääminen malliin nostaa selitysastetta yli 41 %:n. Maaperän häiriöt
vaikuttavat arktis-alpiinisen kasvillisuuden lajikohtaiseen selviytymiseen ja leviämiseen
(Johnson & Billings 1962) sekä yhteisötason ominaisuuksiin, kuten lajirunsauteen ja
lajikoostumukseen (le Roux et al. 2013b; le Roux & Luoto 2014). Prosessit valikoivat
lajeja edistäen arktis-alpiinisten lajien selviytymistä suhteessa boreaalisiin lajeihin (le
Roux & Luoto 2014). Geomorfologiset häiriöt vaikuttavat lajiston siirtymiseen
paikalliselle tasolle muuttamalla kasvupaikkojen abioottisia olosuhteita ja tuottamalla
kasviyksilöille fyysistä häiriötä (Tilman 1981). Eri prosessit vaikuttavat kasvuolosuhteisiin
ja lajirunsauteen erisuuntaisesti (le Roux & Luoto 2014). Tässä tutkimuksessa deflaatio ja
kryoturbaatio nostavat beta-diversiteettiä ja muut prosessit laskevat beta-diversiteettiä.
Yhteisötasolla tämä tarkoittaa käytännössä sitä, että deflaatio ja kryoturbaatio estävät lajien
leviämistä kasvupaikkaan ja laskevat lajirunsautta, kun muut prosessit edistävät
kasvuolosuhteita ja lajien siirtymistä kasvupaikalle. Prosessit parantavat mallin
selitysastetta ja AIC-arvoa erillisinä muuttujina suhteessa summamuuttujiin häiriöiden
erisuuntaisten vaikutusten vuoksi. le Roux & Luoto (2014) tukevat prosessien pitämistä
yksittäisinä muuttujina. Fluviaalinen eroosio ja kasautuminen esiintyvät laaksossa ja
vaikuttavat negatiivisesti beta-diversiteettiin, joten ne on summattu yhdeksi
summamuuttujaksi.
Deflaatio ja kryoturbaatio esiintyvät harjanteiden lakiosissa, joille yhdistyy myös korkea
beta-diversiteetti. Etenkin deflaatio rajoittaa voimakkaasti lajirunsautta. Kryoturbaation
vaikutus on heikompi johtuen sen paikallisuudesta ja deflaatiota pienemmästä
keskimääräisestä peittävyydestä (taulukko 3). Deflaatio ja kryoturbaatio kuluttavat
maanpintaa ja tuhoavat kasvillisuutta (Jonasson 1986; Jonasson & Sköld 1983).
Kryoturbaatio tuhoaa juurakkoja ja hautaa kasveja maa-aineksen alle, mutta myös sekoittaa
maaperää parantaen ravinnetarjontaa (Jonasson 1986). Korkeampi ravinnetarjonta
havaitaan tasangoilla, joilla muodostuu selkeitä kuviomaita ravinnerikkailla keskustoilla
(Jonasson & Sköld 1983). Tätä ilmiötä ei havaita topografisesti vaihtelevalla alueella, jolle
ei kehity laajaa kuviomaata. Ennemminkin pienet kryoturbaatio-laikut estävät lajien
leviämistä kasvupaikoille, joilla maanpinta on rikkoutunut.
Tulosten mukaan deflaatio on tärkein yksittäinen kasvilajien valikoitumista kontrolloiva
tekijä harjanteiden huipulla (kuva 20). Deflaatio irrottaa maa-ainesta ja häiritsee
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kasvupaikkoja sekä vahingoittaa kasvillisuutta abraasion kautta (Walker et al. 1993;
Bowman & Fisk 2001: 178–181; Walker et al. 2001b: 108). le Roux & Luodon (2014)
tutkimuksessa deflaatio on ainut prosessi, joka vaikuttaa negatiivisesti sekä arkits-
alpiinisiin että boreaalisiin lajeihin. Deflaatio ei edistä lajien esiintymistä tuottamalla
korkeampiaa ravinnepitoisuuksia. Deflaatiota voisi häiriöiden sijaan kutsua stressi-
tekijäksi, koska sen esiintymisalue yhdistyy korkeaan maaperän lämpötilaan, alhaiseen
kosteuteen ja matalaan pH:hon. Harjanteen huipulla havaitaan vähäisen lumikerroksen
vuoksi maaperän lämpötilan voimakasta kausivaihtelua. Korkeat kesälämpötilat ja tuulen
aiheuttama haihdunta tuottavat kuivan maaperän. Harjanteella vallitsevat vaikeat
kasvuolosuhteet, minkä vuoksi kasvillisuus on lyhyttä (Choler 2005). Kasviton maaperä on
otollista tuulen tuottamalle maa-aineksen eroosiolle, mikä edelleen vaikeuttaa kasvilajien
selviytymistä (Johnson & Billings 1962).
Häiriömallissa todetaan fluviaaliset prosessit tärkeimmäksi geomorfologiseksi prosessiksi
koko aineistossa ja tärkeimmäksi beta-diversiteetin kontrolloijaksi laaksossa (kuvat 19,
20). Fluviaaliset prosessit ovat keskittyneet kahteen alimpaan luokkaan (kuva 13), minkä
vuoksi ne korreloivat mesotopografian ja maaperän kosteuden kanssa. Fluviaalinen
toiminta kuluttaa maaperää ja kasaa ainesta tasaisille kasvupaikoille. Aineksen
kasautuminen hautaa kasvustoja, mutta myös parantaa ravinteisuutta ja nostaa maaperän
kosteutta. Fluviaaliset prosessit tyhjentävät kasvupaikkoja, parantavat abioottisia oloja ja
toimivat leviämisväylinä (le Roux & Luoto 2014; Heikkinen 1996). Fluviaaliset prosessit
vaikuttavat negatiivisesti beta-diversiteettiin ja parantavat alueellisen lajiston
mahdollisuutta levitä paikallisille kasvupaikoille.
Monet prosessit, jotka tutkimuksissa todetaan tärkeiksi ekologisiksi tekijöiksi (Johnsson &
Billings 1962), eivät vaikuta beta-diversiteettiin. Rinneprosessit ovat keskittyneet rinteen
yläosaan, mutta niiden pinta-ala on vähäinen. Niiden vaikutus beta-diversiteettiin on
vähäisin rinteessä ja voimakkaampi laaksossa ja harjanteella. Nivaatiota esiintyy
ainoastaan laaksoissa, joihin muodostuu lumipenkkoja ja hitaasti sulavia nivaatio-
painanteita (kuva 13). Nivaation pinta-ala on vähäinen ja sen kokonaisvaikutus
abioottiseen ympäristöön ja lajien valikoitumiseen jää vähäiseksi (kuva 20). Kivikoiden
pinta-ala on hyvin pieni, eikä niillä ole vaikutusta beta-diversiteettiin.
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13.Johtopäätökset
Kasvillisuuden beta-diversiteetin ja abioottisen ympäristön välillä havaitaan tilastollisia
yhteyksiä. Havaintojen valossa luodaan johtopäätöksiä häiriöiden roolista beta-
diversiteetin määrittäjänä ja paikallisen ja alueellisen lajiston vuorovaikutuksesta.
13.1. Geomorfologiset prosessit ja beta-diversiteetti
Periglasiaalisessa ympäristössä geomorfologiset prosessit ovat tärkeä ympäristön
muokkaaja matalan ja vähätuottoisen kasvillisuuden vuoksi (Raup 1951). Prosessit
tuottavat tyhjiä kasvupaikkoja, jotka edistävät lajirunsautta ja lajiyhteisöjen lukumäärää
(Nyléhn & Totland 1999). Lajirunsaus on korkeimmillaan, kun noin puolet
tutkimusruudusta on prosessien tyhjentämä (Grime 1973). Maaperän terrestriset häiriöt
aiheuttavat lajirunsauden yksihuippuisen trendin (kuva 21). Lajirunsaus alkaa laskea
terrestristen prosessien kattaessa yli 10 % tutkimusruudusta. Lajirunsauden kasvu johtuu
rinneprosessien ja kryoturbaation heikosta toiminnasta rinteessä. Tärkeimmmät terrestriset
prosessit, deflaatio ja kryoturbaatio, toimivat pääasiassa harjanteen stressatussa
kasvuympäristössä. Häiriöt nostavat harjanteella beta-diversiteettiä ja laskevat paikallista
lajirunsautta. Stressatussa ympäristössä häiriöiden esiintyminen heikentää kasvillisuuden
selviytymistä, eikä edistä paikallista lajirunsautta (kuva 3; Huston 1979).  Harjanteen
vähäinen kasvillisuus mahdollistaa prosessien tehokkaan toiminnan, ja toisaalta vähäinen
kasvillisuus on tulosta prosessien toiminnasta. Kasvillisuuden ja harjanteella havaittavien
geomorfologisten häiriöiden välillä vallitsee negatiivinen vuorovaikutussuhde (kuva 9;
Hjort et al. 2009; Swanson et  al. 1988).
Deflaatio ja kryoturbaatio karsivat lajeja ja valikoivat alueellisesta lajistosta vaikeisiin
oloihin erikoistuneita lajeja (Chesson & Huntly 1997). Prosessit poistavat etenkin
korkeakasvuisia lajeja (Choler 2005), mikä huomataan biomassan laskemisena terrestristen
prosessien esiintyessä (kuva 21). Prosessit valikoivat lajeja suosien matalia ja
hidaskasvuisia lajeja (Choler 2005), joiden sopeutuminen perustuu tehokkaan
lisääntymisen sijaan konservatiiviseen kasvustrategiaan ja morfologiseen mukautumiseen
(Perfect et al. 1988).
Prosessit poistavat lajeja ja laskevat lajirunsautta, mutta myös tuottavat kasvupaikan
vaikeisiin oloihin erikoistuneille lajeille, jotka kilpaillaan pois tuottavammilta
kasvupaikoilta (Virtanen et al. 2013). Deflaatio ja kryoturbaatio esiintyvät pääasiassa
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pieninä laikkuina vaihtelevan topografian vuoksi. Tätä kautta prosessien tuottamat
mikrotason vaativat kasvupaikat edistävät alueellista heterogeniaa ja kasvattavat alueellista
lajistoa (Harner & Harper 1976; Roxburgh et al. 2004).
Kuva 21. Alfa-diversiteetti laskee, beta-diversiteetti nousee ja biomassa laskee nollaan
terrestristen häiriöiden voimistuessa. Häiriöt tuhoavat kasvustoja, ja voimakkaan häiriön
vallitessa kasvillisuuden kehittyminen on epätodennäköistä. Paikallinen lajirunsaus nousee
häiriön toimiessa pienialaisesti, mutta laskee häirön voimistuessa. Muuttujien lowess-
käyrät on laskettu koko aineistolla.
Fluviaaliset prosessit laskevat beta-diversiteettiä pienelläkin peittävyydellä. Beta-
diversiteetti laskee kunnes fluviaalisten prosessien peittävyys ylittää 10 %, minkä jälkeen
se pysyy vakaana (kuva 22). Fluviaalisen prosessin vähäinenkin esiintyminen parantaa
kasvupaikan abioottisia olosuhteita ja nostaa lajirunsautta. Aineistossa ei havaita
yksihuippuista lajirunsauden trendiä, jossa fluviaaliset prosessit alkaisivat rajoittaa
paikallista lajistoa (Grime 1973).
Prosessien kontrolloimat kasvupaikat ovat tiheästi häirittyjä. Sulamisvedet tuottavat
häiriötä vuosittain, jolloin kasvupaikkojen sukkessio ei etene ja kilpailulliset suhteet eivät
sulje lajeja pois (Gause 1937). Fluviaaliset prosessit estävät kilpailun etenemisen, tuottavat
ympäristömuuttujien ajallista ja tilallista vaihtelua sekä mahdollistavat uusien lajien
saapumisen kasvupaikalle (Roxburgh et al. 2004). Lisäksi häiriöt luovat kasvupaikoille
tyhjiä ekolokeroita (Palmer 1994). Kilpailullisten suhteiden taantuminen nostaa
lajirunsautta myös karussa ympäristössä (Virtanen et al. 2013).
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Fluviaaliset prosessit valikoivat lajeja niiden ominaisuuksien perusteella. Lajiston
diversiteettiä pitävät yllä lajien erilaiset reagointitavat ja ominaisuuksien vaihtokauppa
suhteessa häiriöihin (Seifan et  al. 2012). Fluviaalinen prosessi on luonteeltaan ja
intensiteetiltään voimakas, mutta kestää ainoastaan lumien sulamiskauden. Häiriö estää
korkeiden ja puumaisten lajien selviytymisen ja muuttaa abioottista ympäristöä (Choler
2005; Suvanto et al. 2014). Lyhytikäiset lajit kestävät häiriön tehokkaalla lisääntymisellä
konservatiivisen häiriön sietämisen sijaan (Seifan et al. 2012).
Kuva 22. Alfa-diversiteetti kasvaa fluviaalisten häiriöiden voimistuessa. Fluviaalisten
häiriöiden pienialainen esiintyminen nostaa voimakkaasti lajirunsautta. Beta-diversiteetti
pysyy vakaana. Biomassa vaihtelee aluksi, mutta pysyy melko vakaana häiriön
voimistuessa. Häiriö tuhoaa kasvustoja ja estää puumaisten lajien esiintymisen. Lowess-
käyrät on laskettu koko aineistolla.
Paikallisen lajirunsauden kasvu nostaa alueellista lajirunsautta, koska beta-diversiteetin
pysyessä tasaisena paikallinen ja alueellinen lajirunsaus muuttuvat samassa suhteessa
(kuva 22). Biomassa eli perustuotanto pysyy suhteellisen vakaana. Paikallisen
lajirunsauden kasvu tuottaa korkean alueellisen lajirunsauden, mikä johtuu paikallisten
häiriöiden tuottamasta paikallisen yhteisön kilpailullisten suhteiden heikkenemisestä ja
kasvupaikan muokkaamisesta (le Roux et al. 2013). Tämä osoittaa fluviaalisten prosessien
toimivan häiriömekanismien kautta arktis-alpiinisen diversiteetin ylläpitäjänä. Fluviaaliset
prosessit muokkaavat kasvupaikoista otollisia myös boreaalisille lajeille (le Roux & Luoto
2014), mikä kasvattaa niiden roolia alueellisen lajiston kontrolloijana.
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Tutkimuksessa havaitaan paikallisen lajiston voimakasta vaihtelua paikallisten ympäristö-
ja häiriötekijöiden kontrolloimina. Alueellisen lajiston ja alueellisten tekijöiden merkitys
paikallisen lajiston muodostumiselle ja beta-diversiteetille näkyy tuloksissa ainoastaan
pH:n vaikutuksena beta-diversiteettiin mesotopografian eri osissa. pH:ta lukuun ottamatta
paikalliset tekijät kontrolloivat beta-diversiteettiä (Löffler & Pape 2008). Fluviaalisten
prosessien tuottama paikallisen lajirunsauden kasvu edistää myös alueellista lajistoa.
Paikallinen lajirunsaus ei tasoitu kilpailun rajoittamalle tasolle, vaan kasvaa ja beta-
diversiteetti pysyy tasaisena. Lajien rinnakkaiselo vaihtelevassa ympäristössä edistää
paikallisen lajiston lisäksi alueellista lajistoa (Rajaniemi et al. 2006).
13.2. Paikallisten prosessien vaikutus beta-diversiteettiin
Beta-diversiteetin trendi maisemassa syntyy lajirunsauden laskun kautta (Baselga 2010b).
Lajirunsaus on korkein laaksossa, josta se laskee kohti harjannetta. Beta-diversiteetti on
laaksossa riippumaton alueellisesta lajistosta (kuva 23). Vaikka alueellinen lajirunsaus olisi
matala suhteessa muihin tutkimusruudukoihin, on laakson beta-diversiteetti matala, mikä
tarkoittaa, että suuri osa alueellisesta lajistosta on levinnyt laaksoon. Muissa
mesotopografian osissa beta-diversiteetti on riippuvainen alueellisesta lajirunsaudesta
(kuva 23). Paikallinen lajisto pysyy suhteellisen vakaana jokaisen tutkimusruudukon
rinteessä ja harjanteella. Tutkimusruudukoiden alueellinen lajirunsaus kuitenkin vaihtelee.
Lajirunsauden lasku mesotopografisella indeksillä tuottaa beta-diversiteetin nousevan
trendin, mikä tekee beta-diversiteetin riippuvaiseksi lajirunsautta kontrolloivista
kasvupaikkatekijöistä (Baselga 2008).
Paikallisen ja alueellisen lajiston suhde riippuu paikallisista oloista, lajistosta, kilpailusta,
häiriöistä ja tuotannosta (summattu Rajaniemi et al. 2006). Kolmessa mesotopografian
luomassa erilaisessa ympäristössä alueelliset ja paikalliset prosessit muokkaavat paikallista
lajirunsautta eri tavoin. Laaksossa paikallinen lajirunsaus nousee lineaarisesti, rinteessä
lajirunsaus saruroituu ja harjanteella se alkaa laskea korkeilla alueellisen lajirunsauden
arvoilla (kuva 23). Pärtel et al. (1996) ja Huston (1999) tulkitsevat lineaarisesti nousevan
yhteyden esiintyvän ympäristössä, jossa keskimääränen kasvupaikka kattaa suuren osan
alueellisesta lajistosta. Alueellinen lajisto kontrolloi paikallista lajistoa ja paikalliset
prosessit, kuten kilpailu, eivät ole merkittäviä (kuva 6). Laaksossa geomorfologiset
prosessit nostavat lajirunsautta, koska ne parantavat kasvupaikkoja ja poistavat kilpailua
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(Grime 1973; Tilman 1981). Monet alueellisen lajiston lajit leviävät fluviaalisten
prosessien muokkaamiin kasvupaikkoihin.
Rinteessä paikallinen lajirunsaus saturoituu alueellisen lajirunsauden kasvaessa.
Lajirunsaustrendin saturoitumisen voi aiheuttaa kilpailu tai lajien heikko leviäminen
(Loreau 2000). Rinteessä ei esiinny geomorfologisia häiriöitä, jotka poistaisivat lajien
kilpailullisia suhteita (Fox 1981). Harjanteella paikallisen ja alueellisen lajirunsauden
yhteys on vaikeasti määritettävä. Paikallinen lajirunsaus ei ainoastaan saturoidu, vaan
myös laskee korkeilla alueellisen lajirunsauden arvoilla. Korkeat alueellisen lajirunsauden
arvot saattavat esiintyä tutkimusruudukoissa, joissa kasvuolosuhteet ovat otolliset ja
kattavan kasvillisuuden vuoksi geomorfologisia häiriöitä ei esiinny. Tällöin yksi
korkeakasvuinen laji voi hallita kasvupaikkoja ja laskea lajirunsautta (Grytnes 2000).
Kuva 23. Paikallisen ja alueellisen lajirunsauden suhde vaihtelee mesotopografisella
indeksillä. Laaksossa lajirunsauksien suhde on lähes lineaarinen, rinteessä saturoituva ja
harjanteella yksihuippuinen. Paikallisen lajirunsauden hajonta kasvaa alueellisen
lajirunsauden kasvaessa. Korkea alueellinen lajirunsaus mahdollistaa korkean paikallisen
lajirunsauden, muttei tuota siitä kaikissa tapauksissa. Kilpailu tai stressi voi rajoittaa
paikallista lajirunsautta (Grime 1973; Grace 1999). Lajirunsauksien suhdetta kuvataan
lowess-trendiviivoilla.
Alueellinen lajisto asettaa paikalliselle lajistolle ylärajan ja määrittää joukon, josta lajit
valikoituvat paikalliselle tasolle (Zobel 1992). Alueellisten prosessien määrittämä
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alueellinen lajisto on teoreettinen, eikä toteudu kaikissa osissa kasvimaantieteellistä
aluetta, vaan on alisteinen pienemmän mittakaavatason ilmiöille (Zobel 1992, 1997; Pärtel
et al. 1996). Alueellinen lajisto on riippuvainen paikallisisista ekologisista prosesseista
(Virtanen et al. 2013), joita mesotopografia ja geomorfologiset prosessit säätelevät arktis-
alpiinisessa ympäristössä (Bruun et al. 2006; Löffler & Pape 2008). Paikalliset prosessit
edistävät tai heikentävät paikallista lajistoa (Virtanen et al. 2013). Tämän kautta paikalliset
prosessit säätelevät myös alueellista lajistoa (Huston 1999; Rajaniemi et al. 2006).
Geomorfologiset häiriöt poistavat kilpailulliset suhteet ja nostavat paikallista lajirunsautta
(kuva 22; Fox 1981). Fluviaaliset häiriöt mahdollistavat vaativien lajien esiintymisen (le
Roux & Luoto 2014), mikä kasvattaa alueellista lajistoa. Alueellinen lajisto säätelee
paikallista ja toisaalta paikalliset prosessit alkavat vaikuttaa alueellisen lajistoon (taulukko
1; Pärtel et al. 1996; Huston 1999). Rinteessä ja harjanteella lajeja karsiutuu, eikä
alueellinen lajirunsaus vaikuta korkeilla arvoilla paikalliseen lajirunsauteen (kuva 23).
Paikallinen lajisto on riippuvainen paikallisista prosesseista, kuten lajien kilpailusta ja
stressistä, eikä alueellisen lajiston koosta (Ricklefs 1987). Korkeilla alueellisen
lajirunsauden arvoilla paikallinen lajirunsaus taantuu, koska huonot kilpailijat karsiutuvat
tai paikallinen stressi estää lajien leviämistä paikalliselle tasolle. Laakson sekä rinteen ja
harjanteen beta-diversiteetin ja lajirunsauden vertaaminen tukee väitettä, että alueellisen
lajiston ja paikallisten prosessien suhteellinen osuus paikallisen lajiston kontrolloijina
riippuu ympäristön laadusta (Pärtel et al. 1996; Huston 1999; Rajaniemi et al. 2006).
13.3.  Tulosten luotettavuus
Tutkimus toteutettiin pienellä mittakaavatasolla, eikä tuloksia voi laajentaa laajemmille
alueille (Wiens 1989). Tutkimusruudukot ja tutkimusruudut ovat pienialaisia, ja
tutkimusruudukot sijaitsevat suhteellisen pienellä alueella (kuva 11). Pienialainen tutkimus
tuo esiin muuttujien väliset yhteydet ja mekanismit (Wiens 1989). Tutkimusruudukoiden
korkeus, kallioperä ja suuntautuminen rinteessä tuottavat alueellista vaihtelua
tutkimusruudukoihin. Alueellisten tekijöiden lisäksi tutkimusruudukot ovat
ympäristötyypeiltään sisäisesti ja keskenään heterogeenisiä. Ruudukot sisältävät pitkiä
ympäristögradientteja, mikä on edellytys lajistoa kontrolloivien muuttujien tutkimuksessa
(Pausas & Austin 2001). Paikallisen ja alueellisen tason abioottinen ja bioottinen vaihtelu
takaavat beta-diversiteetin voimakkaan vaihtelun. Tutkimusalue sisältää erilaisia arktis-
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alpiinisia ympäristötyyppejä ja tutkimusruutujen määrä on korkea, mitkä yhdessä
parantavat tulosten yleistettävyyttä arktis-alpiiniseen ympäristöön.
Pääasiallisena analysointimenetelmänä olivat monimuuttujamenetelmät: yleistetyt
lineaariset mallit ja valintapuumenetelmä. Molemmat menetelmät ovat yleisesti käytettyjä
vastaavanlaisissa tutkimuksissa (le Roux et al. 2013a, c) ja käyttökelpoisia luotettavaa
aineistoa analysoitaessa. Eri menetelmien tulokset olivat yhteneviä, mikä parantaa niiden
uskottavuutta.
Mallintamiseen liittyy paljon epävarmuuksia johtuen sen asettamista edellytyksistä
muuttujille ja aineiston rakenteelle. Selittävien muuttujien tulee olla toisistaan
riippumattomia (Ranta et al. 2012: 420), mitä testattiin laskemalla muuttujien väliset
korrelaatiot ja niiden tilastollinen merkitsevyys (taulukko 4). Aineistossa ei esiinny
vaarallisen korkeaa multikollinearisuutta (r > 0,7). Mesotopografia korreloi voimakkaasti
muiden muuttujien kanssa. Muut vahvasti mesotopografian mukaan jakautuneet muuttujat
korreloivat keskenään. Beta-diversiteettiä selittävät muuttujat sisältävät yhteistä vaihtelua,
mutta niiden käyttäminen yhtäaikaisesti mallissa on matemaattisesti ja teoreettisesti
perusteltua.
Monimuuttujamenetelmissä aineiston rakenteeseen liittyy oletus, että vierekkäiset
tutkimusruudut eivät ole keskenään korreloituneita (Legendre 2003). Spatiaalista
autokorrelaatiota esiintyy kaikissa spatiaalisissa aineistoissa, koska maantieteellinen
etäisyys vaikuttaa tutkimusruutujen samankaltaisuuteen (Miller 2004). Spatiaalinen
autokorrelaatio näkyy aineistossa muuttujien spatiaalisena klusteroitumisena, jolloin
lähellä toisiaan olevat ruudut ovat samanlaisia. Beta-diversiteettiä selittävät mallit eivät
anna todellista kuvaa ilmiöstä, koska tärkeimpiä selittäjiä ovat selittävien muuttujien sijaan
viereiset tutkimusruudut. Tässä tutkimuksessa analysoinnissa käytettiin ainoastaan 378
ruutua, jotka eivät sijaitse vierekkäin. Ruutujen välinen etäisyys lisää ympäristön
vaihettumista niiden välillä ja vähentää spatiaalista autokorrelaatiota. Tutkimusruutujen
lukumäärä riittää silti luotettavien tilastollisten analyysien tekemiseen.
Ympäristömuuttujat sisältävät voimakasta vaihtelua, mikä parantaa niiden käyttöä
selittäjinä. Gemorfologiset prosessit peittävät yli puolet tutkimusruuduista, mikä tekee
häiriöiden tutkimisesta järkevää. Deflaatio ja fluviaaliset prosessit esiintyvät suhteellisen
harvassa, mutta ne selittävät beta-diversiteettiä muita prosesseja voimakkaammin.
Rinneprosessit ja kryoturbaatio esiintyvät tiheämmin kuin deflaatio, mutta niiden vaikutus
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beta-diversiteettiin jää vähäiseksi. Kivikot ja nivaatio esiintyvät harvassa, eikä niiden
vaikutuksesta beta-diversiteettiin voida tehdä tarkkoja johtopäätöksiä. Prosessien
esiintyminen tutkimusalueella kuvaa niiden esiintymistiheyttä alapaljakalla, jossa
routaprosessit ovat hyvin paikallisia, eivätkä korkeusvaihtelut tuota laajoja rinneprosesseja.
Kylmässä arktisessa tai topografisesti vaihtelevassa alpiinisessa ympäristössä prosessien
esiintyminen olisi erilaista kuin tutkimusalueella ja geomorfologisten häiriöiden vaikutus
kasvillisuuteen erilainen.
Kasvillisuus- ja ympäristökartoitus on altis tutkijoiden tekemille virheille.
Ympäristömuuttujien tutkimuksessa tapahtuvat virheet on minimoitu tutkijoiden
erikoistumisella tietyn muuttujan tutkimukseen, mikä poistaa tutkijoiden välisen
systemaattisen virheen. Kasvillisuuskartoitus on vaikeaa harvinaisten ja pienikokoisten
lajien osalta. Vaikka kasvit kartoitettiin mahdollisimman kontrolloidusti, ovat yksittäiset
lajit saattaneet sekaantua toisiin. Virheet ovat kuitenkin alueellisella tasolla satunnaisia,
eivätkä vaikuta aineistoon ja analyysien tulkintaan.
13.4.  Jatkotutkimuksen aiheet
Tämä tutkimus on jatkoa Saanan rinteiltä kerätyn aineiston analysoimisessa ja arktis-
alpiinisen kasvillisuuden ja abioottisen ympäristön välisten mekanismien selvittämisessä.
Aineistolla on aikaisemmin tutkittu abioottisen ympäristön vaikutusta putkilokasvilajien
lajirunsauteen (Kulonen 2013) ja perustuotantoon (Suvanto et al. 2014). Lisäksi on tutkittu
geomorfologian vaikutusta lajien levinneisyyteen paikallisella tasolla (le Roux et al.
2013b; le Roux & Luoto 2014). Tässä tutkimuksessa saadut tulokset ovat yhdenmukaiset
aiemmissa tutkimuksissa saatujen tulosten kanssa: mesotopografia on tärkeä kasvillisuuden
määrittäjä paikallisella tasolla ja geomorfologian lisääminen malleihin parantaa
ennustekykyä. Beta-diversiteetin mallintaminen tuottaa heikompia tuloksia kuin
lajirunsauden ja kokonaistuotannon mallintaminen. Beta-diversiteetti on tutkijoiden luoma
käsite, joka kuvaa alueellisen diversiteetin jakautumista. Se ei ole yksiselitteinen ja suoraan
mitattava suure kuten lajirunsaus ja kokonaistuotanto.
Heikommista tuloksista huolimatta beta-diversiteettiä pystyttiin analysoimaan ja sen
käyttäytymisestä pystyttiin luomaan johtopäätöksiä. Tulosten perusteella tunnetaan, mitkä
tekijät kontrolloivat beta-diversiteettiä eri osissa mesotopografian määrittämää ympäristöä.
Tutkimus myös vahvisti käsitystä ympäristön voimakkaasta jakautumisesta lumen
kasautumisen ja sulamisvesien valunnan mukaan. Beta-diversiteetin tutkimusta tulisi jatkaa
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diversiteetin osittamisesta kohti lajistomuutosten selvittämistä. Häiriöiden vaikutuksen
tutkimusta tulisi jatkaa niiden aiheuttamien lajistomuutoksien kautta (Baselga 2008;
Andersson et al. 2011). Lajikoostumuksen erilaistumisen kautta voitaisiin selvittää
tarkemmin fluviaalisten prosessien ja deflaation aiheuttamien diversiteetin muutoksien
mekanismeja. Fluviaaliset prosessit vaikuttavat voimakkaasti lajirunsauteen, kun
peittävyys kasvaa nollasta 20 %:in. Deflaation ja terrestristen prosessien vaikutus on lähes
lineaarinen. Lajikohtaisella tutkimuksella voitaisiin selvittää tapahtuuko lajiyhteisön
muutokset deflaation kohdalla lajien korvautumisella prosesseja sietäviin ja fluviaalisten
prosessien kohdalla uusien lajien saapumisella. Tämä tarkentaisi käsitystä siitä, mikä on
prosessien vaikutus alueellisen diversiteettiin.
14. Yhteenveto
Putkilokasvillisuuden beta-diversiteettiä selitettiin ympäristön stressi- ja häiriömuuttujilla.
Kasvillisuuden beta-diversiteetti mittaa alueellisen ja paikallisen lajiston suhdetta. Beta-
diversiteetti kertoo, kuinka monta kertaa suurempi alueellinen lajirunsaus on kuin
paikallinen lajirunsaus. Tutkimuksen tavoitteena ei ollut ennustaa beta-diversiteettiä, vaan
tutkia stressi- ja häiriömuuttujien suhteellisia osuuksia beta-diversiteetin selittämisessä ja
häiriömuuttujien vaikutusta beta-diversiteettiin. Maaperän häiriöt osoittautuivat tärkeiksi
beta-diversiteettiä kontrolloiviksi tekijöiksi. Paikallisen tason tutkimuksessa beta-
diversiteetin vaihtelu selittyi paikallisia stressitekijöitä paremmin häiriötekijöillä, jotka
tuottavat paikallisen lajirunsauden vaihtelua alueiden sisällä (Löffler & Pape 2008; Baselga
2010b; le Roux et al. 2013b).
Alueellinen lajisto koostuu kaikista tutkimusalueella havaittavista lajeista. Jos kasvupaikat
olisivat yhteneväiset, eikä niiden välillä olisi leviämisesteitä, jokaisessa kasvupaikassa
vallitsisi ajan myötä yhtenevä lajisto. Kasvupaikan stressi, häiriö ja lajien kilpailu estävät
yhteneväisen lajiston leviämisen kaikkiin kasvupaikkoihin, minkä vuoksi alueellinen ja
paikallinen lajisto eroavat toisistaan (Ricklefs 1987; Loreau 2000; Lenoir et al. 2012;
Virtanen et al. 2013). Paikalliset rajoitteet suodattavat alueellisesta lajistosta
kasvupaikkaan fyysisesti tai ekologisesti soveltumattomat lajit (Choler 2005).
Beta-diversiteetin muutos ympäristössä johtuu lajien keskittymisestä laaksoon ja
lajirunsauden laskemisesta mesotopografisella indeksillä (Baselga 2010b). Lajirunsauden
muutokset johtuvat paikallisista kasvupaikkatekijöistä, jotka ohjaavat myös beta-
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diversiteettiä (Baselga 2008). Mesotopografia kontrolloi ympäristön stressiä ja häiriöitä,
joiden kautta myös paikallisia kasviyhteisöjä (Bruun et al. 2006). Tutkimusasetelmassa
mesotopografia on beta-diversiteetin tehokkain selittäjä. Ympäristön voimakas
vaihettuminen mäen harjanteelta laakson pohjalle sisältää erilaisia ympäristöjä ja
kasviyhteisöjä, joissa vallitsevat erilaiset stressi- ja häiriötekijöiden luomat kasvillisuuden
rajoitteet. Koko tutkimusasetelman tasolla beta-diversiteettiä kontrolloivat voimakkaasti
mesotopografian lisäksi maaperän kosteus ja pH, deflaatio sekä fluviaaliset prosessit.
Maaperän kosteus ja pH vaikuttavat kasvillisuuden kokemaan kosteus- ja ravinnestressiin
ja lajien suodattumiseen paikalliselle tasolle (Gough et al. 2000; le Roux et al. 2013a).
Kuivat ja happamat olot karsivat lajeja paikallisella tasolla. Deflaatio ja fluviaaliset
prosessit muokkaavat kasvupaikkoja, eli vaikuttavat stressitekijöihin, ja tuhoavat
kasvillisuutta vaikuttaen kasviyhteisön tasapainoon. Geomorfologiset häiriöt vapauttavat
kasviyhteisön ekolokeroita (Roxburgh et al. 2004).
Aineiston jakaminen mesotopografian perusteella kolmeen osaan vahvisti koko aineiston
tasolla tehtyjä johtopäätöksiä beta-diversiteettiä kontrolloivista tekijöistä. Mesotopografian
osissa vallitsevat erilaiset kasvillisuutta stressaavat ja häiritsevät tekijät. Harjanteella
vallitsevat kuivuuden, vaihtelevien lämpötilojen ja vähäravinteisuuden stressaamat olot.
Deflaatio erodoi maaperää tuhoten kasvillisuutta ja pahentaen stressiä. Deflaatio tuottaa
korkean beta-diversiteetin, jolloin monet alueellisen lajiston lajit karsiutuvat ja harjanteille
leviää vain pieni osa alueellisesta lajistosta. Korkean stressin ympäristössä häiriöt eivät
vaikuta lajiyhteisöjen kilpailullisiin suhteisiin, koska stressi estää vaativien ja
kilpailullisten lajien leviämisen (kuva 24; Kondoh 2001). Rinteessä esiintyy vain
paikoitellen häiriöitä, minkä vuoksi tärkein beta-diversiteettiä kontrolloiva tekijä on
maaperän kosteus. Rinteeseen muodostuu lumikerros, joka kasvaa kohti laaksoa ja tuottaa
maaperän kosteuden nousevan trendin (Litaor et al. 2008). Maaperän kosteus vähentää
kasvupaikan stressiä ja laskee beta-diversiteettiä. Kosteisiin kasvupaikkoihin leviää
suurempi osa alueellisesta lajistosta. Häiriöiden vähäinen peittävyys lisää lajien välisiä
kilpailullisia suhteita, mikä laskee paikallista lajirunsautta (kuva 24).
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Kuva 24. Alueellisen lajiston leviäminen paikalliselle tasolle riippuu kasvupaikan
mesotopografisesta asemasta. Mesotopografia määrittää paikalliset stressi- ja häiriötekijät,
jotka säätelevät yhteisöön saapuvaa ja poistuvaa lajistoa. Häiriöt sekä muokkaavat
kasvupaikan stressitekijöitä että vähentävät lajien välistä kilpailua tuhoamalla
kasvillisuutta. Paikalliset stressi- ja häiriötekijät kontrolloivat beta-diversiteettiä.
Alueellista ja paikallista lajirunsautta kuvataan nuolilla. Alueellisesta lajistosta leviää
maisemaan lajeja, jotka joko läpäisevät paikallisen suodattimen tai eivät leviä
kasvupaikalle. Paikallisen suodattimen läpi pääsee tietty osa alueellisesta lajistosta. Beta-
diversiteetti kasvaa, kun paikallisen suodattimen läpi pääsevien lajien osuus alueellisesta
lajiistosta laskee. Beta-diversiteetin ja paikallisen lajirunsauden muutos seuraa paikallisia
oloja.
Laaksossa vallitsevat kosteat, lämpötilaltaan vakaat ja lumen suojaamat kasvuolosuhteet.
Fluviaaliset prosessit tuottavat kosteutta ja ravinteita, jotka parantavat kasvuolosuhteita.
Lisäksi vuosittain toistuva häiriö tuhoaa kasveja ja poistaa lajien välisiä kilpailullisia
suhteita. Fluviaaliset prosessit kontrolloivat beta-diversiteettiä ja niiden vaikutus on
negatiivinen. Ne poistavat lajeja suodattavia paikallisia tekijöitä, minkä vuoksi suuri osa
alueellisen lajiston lajeista leviää fluviaalisten prosessien häiritsemään kasvupaikkaan
(kuva 24).
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Geomorfologiset häiriöt vaikuttavat paikallisen ja alueellisen lajiston suhteeseen, mikä
havaitaan beta-diversiteetin muutoksena. Mesotopografian eri osissa havaitaan erilaisia
paikallisen ja alueellisen lajiston suhteita. Laaksossa stressi ja kilpailu eivät suodata lajeja,
jolloin alueellinen lajisto leviää tasaisesti kasvupaikkoihin ja beta-diversiteetti on matala.
Paikalliset ekologiset prosessit eivät rajoita lajirunsautta, jolloin beta-diversiteetti pysyy
vakaana alueellisen lajirunsauden kasvaessa. Rinteessä ja harjanteella paikalliset prosessit,
kuten stressi ja kilpailu, rajoittavat lajien leviämistä (Ricklefs 1987). Alueellinen lajisto ei
leviä tasaisesti paikalliselle tasolle, jolloin alueellisen lajiston kasvaessa myös beta-
diversiteetti kasvaa.
Koko tutkimusasetelman tasolla häiriöt vaikuttavat lajien leviämiseen alueelliselta tasolta
paikalliselle. Paikallista lajirunsautta kontrolloivat stressitekijät (Gough et al. 2000; le
Roux et al. 2013a) eivät selitä beta-diversiteetin vaihtelua yhtä voimakkaasti kuin häiriöt.
Etenkin fluviaaliset häiriöt ovat voimakkaita kasvillisuuden muokkaajia arktis-alpiinisessa
ympäristössä. Fluviaaliset häiriöt muokkaavat kasvupaikkoja kasvillisuudelle
suotuisemmiksi, mikä edistää lajien leviämistä niihin. Fluviaalisten prosessien tuottama
paikallisen lajiston kehittyminen edistää myös alueellista lajistoa, jolloin paikallisten
häiriöiden vaikutus siirtyy laajemmalle mittakaavatasolle.
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Liitteet
Liite 1. Alfa- ja beta-diversiteetin alkuperäinen jakauma ja luonnollisella logaritmilla
muunnettu jakauma.
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Liite 2. Ympäristö- ja häiriömuuttujien jakaumat.
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Liite 3. Kuuden vähemmän tärkeän muuttujan jakauma mesotopografian mukaan.
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Liite 4. Beta-diversiteetin sekä ympäristö- ja häiriömuuttujien välinen yhteys esitetty
korrelaatiokertoimen ja lowess-käyrän avulla. Tässä on esitetty muuttujat, jotka ovat
heikompia beta-diversiteetin selittäjiä kuin tuloksissa esitellyt muuttujat.
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Liite 5. Häiriömuuttujien ensimmäisen ja toisen asteen termit on tuotu perusmalliin, jossa
selittäjinä ympäristömuuttujia. Mallit sisältävät häiriömuuttujan toisen asteen termin, jos
sen lisääminen laskee mallin AIC-arvoa.
Muuttuja Termi1 Termi2 AIC
Selitetty
vaihtelu
Kryoturbaatio 0.012 NA 397.505 0.345
Rinneprosessit -0.001 NA 400.514 0.339
Deflaatio -0.016 0.000 397.869 0.348
Nivaatio 0.017 NA 375.461 0.382
Kivikko 0.003 NA 399.999 0.340
Fluv. eroosio -0.005 NA 399.521 0.341
Fluv. Kasautuminen -0.015 0.000 397.977 0.347
Terr. häiriö 0.398 NA 395.799 0.348
Fluv. häiriö -1.852 3.250 395.701 0.351
Kaikki häiriöt -0.343 0.945 398.398 0.347
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Liite 6. GLM-mallin selitysaste ja AIC-arvo mesotopografian eri luokissa. Malli on
muodostettu jokaiselle luokalle erikseen, ja otoksena on käytetty koko aineistona.
Mesotopografian
luokka
Selitetty
vaihtelu AIC
1 0.558 -3.185
2 0.206 142.902
3 0.244 308.299
4 0.172 409.520
5 0.126 557.378
6 0.112 616.810
7 0.181 448.394
8 0.320 405.233
9 0.523 151.543
10 0.777 24.637
